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Reproduction des MucorinOes ? 
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QUEL<$UES AUTRES THALLOPHYTES 


INTRODUCTION 

/ 

Le present travail rfauit les rfiseltats de nos reehercbea ' 
sur la reproduction de qaelques Atres inf6riears j Algues et 1 
Champignons. II comprendra trois parties : 

Lea VAUCHERIES feront i’objet de la premiere. Elies ' 
nous offrirout dans leors reproductions sexnelie et asescoeHs 
des types varies d’organes reproduoteura. L’abseaoe d’iodi- 
vidualisation des elements reproduoteura est le trait le pies * 
caractOristufne de" leers appareifs les pies evoluOs. 

Noes te reteoeveroas dans les organes de la reproduction 
sexuelle des MUCORlNfiES. Cetlps ci nous oeceperoat plus 
'longterops. En raison de la pauvretd des connaissaooes deq - 
histologistes sur leers zygospores, leu re sporanges et teorti," 
cenidiqphores, nous leor aeons conaacrS une .assay lon^ogf 
Made; elleoonstitoera notre den*ibme partie. j 

U’absence d’individaalisatipa des gametes s’aecompagua,'; 
ehez lea Muoorigtes, d'aa retard dans leer copulation, et ea 
t-etard analoguedirigfe,4’Mutation des appareils usespA 
. de sporauged dejfennent gooidiopboresi 
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Enfin ce double phenomene, retard dans la formation des 
elements reproducers et souvent absence de leur disso¬ 
ciation, imprime aux appareils reproducteurs des CHAM¬ 
PIGNONS SUPE1UEPHS une physionomie loute parti- 
culiere sous les trails de laquelle ii est parfois difficile de 
reconnoitre les formes originelles. Quelques exemples de 
ces modes evolues de la reproduction sexuee et de la 
reproduction asexuee constitueront la troisieme partie de 
cett^ etude. 

Le lecleur entrevoit deja les idees dominanles qui out 
^lirige notre travail ; nous avons recherche dans quelques 
groupes de Thallophvtes les principes qui out preside a 
revolution de lours organcs reproducteurs. Nous indiquerons 
dans 11 n dernier chapitre, les resultats auxquels nous 
a conduit cette etude de revolution de la reproduction. 

A maintes reprises, le lectern* rencontrera dans ce travail 
des idees soutenues depuis longtemps deja par M. Dangeard. 
Les recherrhes de M. Dangeard sur la reproduction des 
Aires inferiAnrs out oriente vers l etude de la reproduction 
sexuelle des Champignons tin nombre considerable de 
travaux ; comment l’eleve aurait-il echappe a 1 influence 
feconde quo le maitre a exercee sur les recherches pour- 
suivies loin de lui par des travailleurs etrangers ? Je n'ai 
pas cherche a m y souslraire la sachant bienfaisante. 

J’exprime a iM. Dangeard toute ma reconnaissance pour 
les nombreuses marques d inleret qu’il tn’a temoignees. 

Ma pensee reconnaissante se reporte aussi vers les 
diverses personnesqui depuis plusieurs annees out employe 
leur influence a assurer ma situation materielle aupres de 
M. Dangeard. 



PREMIER!] PARTIE 


VAUCHERIES 

G’etude dee organes reproducteurs des Vaucheries est des 
plus attrayantcs par la diversity des types qu ils realisent ; 
certains ont conserve des caracteres anciens, on croirait que 
le thalle qui les produit est celui d’une plante arcliai'que 
s’il ne portait aupres d’eux d’autres appareils reproducteurs 
manifestement evolues. Dememeque nos vieilles cathedrales, 
dont les siecles successes ont edifie l’nne a pres l’autre les 
diverses parties, oflrent a l’historien de l'art les divers 
styles de leur architecture et lui permettent, par letude 
d’un seul edifice, de dire les regies qui ont preside a leur 
evolution, de meme les Vaucheries, grace aux degres dilfe- 
rents de 1’evolution do leurs divers organes reproducteurs, 
permettent d’ecrire une partie etendue de i’histoire de leurs 
transformations. A ce point de vue leur etude constitue une 
excellente introduction a letude de revolution de la repro¬ 
duction cliez les Mucorinees et les Champignonssuperieurs. 
•Nos recherches ont porte surtout sur leurs organes 
reproducteurs femelles : les observations contradictoires 
auxquelles ils ont donne lieu rendent encore inccrtaines leur 
structure et (’interpretation qu’on en doit adopter. Mais 
pour bien comprendre le. phenomenes qui s’y passent il 
est utile de rapptler rapidement ce qui est essentiel dans l’or- 
ganisation d’une Vaucherie et particulierement dans ses 
organes de reproduction asexuelle. Nous etudierons done 
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su<;cessivement : le thalle, la reproduction asexuelle, la 
reproduction sexuelle. 


A. — Le thalle. 

On sait depuis Vaucher (1803) que les Vaucheries, qu’il 
designait sous le nom d’Ectospermes, sont des Alguesvertes 
filan^enteuses, non cloisonnees. Les recherches de Schmitz 
(1879), Strasburger (1880), Berthold (1886), puis de 
Oltmanns (1895),Golenkin (1899 1 ), Behrens (1890), Davis 
^1904), Heidinger (1908), Arnoldi (1908), enfin de von 
Kurssanow (1911), nous ont appris que leur protoplasme 
renferme, parmi des leucites verts, de nombreux noyaux ; 
ceux-ci se divisent par mitose tous a la fois dans une meme 
region du thalle. Nous-meme (Moreau, 1911 3 ) avons decrit 
un organe nouveau du thalle des Vaucheries : dans plusieurs 
especes nous avons trouve dans le protoplasme, et assez 
souvent accoles aux chloroleucites, des elements chroma- 
tiques extranucleaires de dimensions reduites (1). Puncti- 
formes au repos, ils s’allongent parfois prenant la forme 
d’halteres rappelant des noyaux en amitose. Ce processus 
de division donne a ces organes un certain interet : il en 
fait des elements vivants assurant par leur multiplication 
leur presence constante dans le thalle (PI. I, fig. 1). Nous 
renvoyons a la note que nous leur avons consacree pour la 
discussion de la signification qu’il convient de leur attribuer ; 
elle est encore fort incertaine. 

Nadson et Brullowa (1908) ont fait connaitre chez les Vau¬ 
cheries des elements analogues qu’ils ont consideres comme 
des corpuscules m6tachromatiques. 


(1) La technique employee est la suivante : lest coupes minces de 
Vaucheries, apres inclusion dans la paraffine, sont traitSes par la triple 
coloration de Flemming ; on regresse avec l’alcool chlorhydrique un peu 
plus qu’il conviendrait de le faire pour obtenir de beaux noyaux. 
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Dans un travail r4cent (1913 *)> M mo Moreau a decrit 
des corpuscules metachromatiqufcs bien caracterises ehez les 
Vaucheries; la confusion de ces substances de reserve 
avec nos elements chromatiques n’est pas possible. Nos ele¬ 
ments chromatiques appellent de nouvelles recherches ; il 
conviendra, en particulier, de les retrouver dans les spores 
ciliees afin de les identifier s’il y a lieu avec des blepharo- 
plastes. 


1*. — La reproduction asexuelle. 

La spore.se separe, comme on le sait depuis longtemps 
(Vaucher, 1803 ; Trentepohl, 1814 ; Unger, 1843), de 
l’extremite d’un filament par une cloison ; cette spore est 
ciliee et ce n’a pas ete Fun des moindres etonnements des 
premiers observateurs (Unger, 1843) que de la voir quitter le 
filament qui lui avait donne naissance et, par des mouve- 
ments autonomes, aller former aiileurs un nouveau fila¬ 
ment. 

L’etude histologique (Schmitz, 1879 ; Strasburger, 1880 ; 
Berthold, 1880) a montre que cette spore n’est pas compa¬ 
rable aux zoospores simples, uninucleees, de la plupart des 
Algues. On y trouve un grand nombre de noyaux situes 
sous la membrane et en relation chacun avec un blepharo-, 
plaste et une paire de cils. Schmitz l’appelle une « syn- 
zoospore », exprimant ainsi qu’elle est un groupe de spores 
non separees. 11 est egalement suggestif de l’appeler un 
sporange ; c’est an sporange dont les spores ne se sont pas 
individualists. 

Lanneme structure se rencontre d’ailleurs -dans d’autres 
§tres cenocytiques, par exemple dans le sporange de 
VAncylistes ou celui du Rhabdium (Dangeard, 1903 ; 1903 
a 1906); ce dernier offre m&me un passage entre le sporange 
typique et le sporange non dissocie : il presente un 
cloisonnement Sphemere qui est l’ebauche d’une sporulation. 
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Chez les Vaucheries l’absence de dissociation des spores 
est'complete; nous retenons ce fait comme Pun des ensei- 
gnements les plus importants de I’etude de la reproduction 
asexuelle de ces Algues; il nous permettra de comprendre 
la structure de leurs organes reproducteurs femelles. Des 
rapports etroits existent en eflet entre la reproduction 
asexu6e et la reproduction sexuee ; ils attestent 1’homologie 
des sporanges et des gametanges. 


^ C. — La reproduction sexuelle. 

Nul ne doutera de la ressemblance profonde de ces deux 
organes, sporange et gametange, apres avoir considere 
1’antheridie des Vaucheries. Pringsheim (1855), de Bary 
(1856), puis les histologistes deja cites, ont fait connaitre 
sa structure: un sac multinuclee, ne comme un diverticule 
du thalle, dans lequel se forment les gametes males, mobiles, 
cilies et uninuclees, tout l’aspect d’un sporange ne serait-ce 
I’inaptitude au developpement des elements reproducteurs 
qu’il renferme. 

On peut considerer 1’antheridie des Vaucheries comme le 
type d’un gametange fort peu evolue aux caracteres d’un 
sporange. 

Parcontre, l’oogone est un organe relativement tres evo¬ 
lue. Jl nait, comme Pantheridie, sous la forme d’un diver- 
icule du thalle et, comme elle, il est au debut plurinuclee 
(Schmitz, 1879; Behrens, 1890 ; Klebahn, 1892; Oltmanns, 
1895 ; Davis, 1904; Heidinger, 1908). On n’en voit-sortir 
aucun gamete, c’est l’oogone entier qui est l’objet d’une 
fecondation par un antherozoide; a ce moment il est devenu 
uninuclee. Les avis different sur la fagon <fc>nt s’opere la 
transformation de la condition multinucleee en la condition 
uninucleee. 



YAIJCHERIES 


7 

. • ' 

Behrens (1890) avait pens6 que tons les noyaux de 
1’oogone se fusionnenten un seul. 

• Oltmanns (1895) a d6crit une migration des noyaux de 
Toogone qui,sauf un, font retour au filament. Cette maniere 
de voir a ete soutenue depuis par Heidinger (1908). 

Enfin, Davis (1904) soutient que l’oogone renferme 
encore plusieurs noyaux alors que la cloison qui le separe 
du thalle est deja formee. L’etat uninuclee est atteint grace 
a la degenerescence qui frappe les noyaux a l’exclusion d’un 
se*ul. , 

L’opinron de Behrens* est aujourd’hui abandonnee. 
Restetft donc.en presence l’opinion d’Oltmanns et d’Heidin- 
ger, et celle de Davis. 

C’est pour nous faire une opinion sur les manieres de voir 
deces auteurs que nousavons entrepris des recherches per¬ 
sonnels sur la question. • 

Nous avons eu a notre disposition une espece de Vauche- 
rie(l) voisine de Yaucheria uncinala Ktz. (Rabenhorst, 1868, 
p. 271). Nous avons porte plus particulierement notre atten¬ 
tion sur l'oogone, mais nous indiquerons les observations 
que nousavons eventuellement faites sur l’antheridie. 

Nos colorations (2)ont ete faites sur filaments entiers. 


(1) L’esp 6 ce de Vaucheria dont nous avons fait INHude histologique des 
oogones nousaparu devoir 6 lre rapportee & V. uncinala, C’est en tout cas une 
forme tr 6 s voisine. Etle 4 616 r 6 coll 6 e dans un foss 6 k Villeperdue (lndre- 
et-Loire) au mois d'avril 1912 et k celte 6 poque elle 6 tait en fructification. 

( 2 ) Nous avons employ^ rii 6 matoxyline selon la m 6 thodede lieidenhain. 
•Nousavons obtenu l’adh 6 rence des filaments aux lames en utilisant une 

mgthode qui nous a 616 communiqu 6 e par le cytologiste danois 0 . Winge: 
Les filaments, aprks fixation, sont 6 tendus sur une lame puis d 6 shydrat 6 s, 
recoutrerls ensuited'une goulle de collodion 6 tendu d’alcool. L’ 6 ther et 
l’alcool s’ 6 vaporent et Je collodion fixe I’algue k la lame. On peut alors 
trailer celle-ci comme on traite une prdparation sur laquelle des coupes 
ont 6 t 6 coll 6 es. f 

L’eroploi de la m 6 lhode de Winge est indiqu 6 toutes les fois qu'il y a 
lieu de colorer de petits objets sans faire de coupes, Ellje nous a souvent 
foumi de bons r 6 sultats. 
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Les erreurs des auteurs et la raison de leurs divergences 
resultent de ce qu’ils ne se sont pas orientes dans ieurs 
coupes ; ils ont pris pour des oogones des coupes de fila¬ 
ments. En colorant des filaments entiers nous avons elimine 
cette chance d’erreur ; par contre il nous etait interdit 
d’etudier par cette methode les oogones un peu ages. Des 
que T6paisseur de la membrane de l’oogone devenait un peu 
grande elle devenait opaque, cequi empechait robservation 
de l’interieur de Toogone. 

La figure 2, planche I, montre l’antheridie et l’oogone au 
^moment ou, venant de se former, ils laissent deja feconnaitre 
leur forme definitive. 

Le filament sur lequel ils prennent naissance renferme un 
protoplasme assez lache avec des noyaux petits, nombreux, 
situes pres de la membrane. Un diverticule porte l’oogone a 
son extremite etdonne naissance lateralement a l’antheridie. 
Celle-ci a deja la forme recourb^e qu’elle conservera jus- 
qu a la fin ; mais aucune cloison ne separe encore la partie 
fertile de la partie sterile. Le protoplasme n’y est pas tres 
abondant et les noyaux y sont nombreux, surtout a l’extre- 
mite; ils ont dans cette region un caractere particular ; ils 
sont allonges et presentent souvent un nueleole excentrique; 
ils paraissent vesiculaires. 

Dans le jeune oogone le protoplasme est plus riche; il a 
. une structure reticulee-alveolaire et renferme dans toute 
son etendue de nombreux noyaux petits, ronds, a nueleole 
central. 11 communique encore librement avec le thalle. 

Au stade suivant (PI. I, fig. 3) l’antheridie a isole pai 
une cloison sa partie fertile. L'oogone a ce meme moment 
n’est pas encore isol6 du. thalle ; son developpetneift se fait 
en general moins vite que celui de l’antheridie. 

Des modifications sont intervenues dans la structure de 
l’oogone. Sa paroi presente l’indication d# ce qui sera plus 
tard le bee; e’est une trace circulaire ou la paroi restera 
mince. Le protoplasma n’a pas change de structure, il ren- 
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ferme encore un grand nombre denoyaux, mais le centre <ie 
Poogone est occupS par une grande vacuole. 

* Plus tard (PI. I, fig. 4) une cloison se forme qui separe 
du thalle le contenu de Poogone. A ce moment Poogone 
renferme encore un grand nombre de noyaux. Le proto- 
plasme r&icule-alveolaire presente des mailles laches et 
fines; en son centre est une grande vacuole. Le retour des 
noyaux dans le thalle n est pas possible a cause de la cloison 
nouvellement form6e. L’oogone, immediatement apres sa 
separation du thalle, est plurinuclee. 

Cette structure n’est pas definitive. On trouve bientot. 
dans Poogone.des noyaux de diverses tallies ; la plupart sont 
des noyaux qui degenerent: on observe toutes les phases de 
la d6generescence. Un noyau privilegie voit croitre ses 
dimensions (PI. I, fig. 5). 11 reste bientot presque le seul 
noyau reconnaissable (PI. II, fig. 1,2), lesautres n’etant plus 
represents que par des corpuscules punctiformes visibles 
quelque temps encore dans les trabecules du protoplasma. 

Nos observations sur Poogone de Vaucheria uncmata eta- 
blissent done que, jeune, cet organe communique librement 
avec le thalle et renferme comme celui-ci un grand nombre 
de noyaux. Plus tard il se forme a sa base une cloison qui le 
separe du filament. Ainsi limite par cette cloison loogone 
renferme de multiples noyaux. Nous n’avons observe aucune 
migration de ces noyaux et tout phenomene de retour dans 
le filament est rendu impossible par la formation de la cloi¬ 
son basilaire. To'us les noyaux de Toogone n’ont pas la meme 
•destin^e : un seul subsiste dans l’oogone ag6, les autres 
degenerent. 

Comfhe nous le voyons, l oogone se presente sous la forme 
d’un organe qui lorsqu’il est jeune est tout a fait com¬ 
parable a une antheridie. Ce sont des gam6tanges : les 
noyaux qu*ils rdhferment represented autant de gametes. 
Mais alors que les gametes s’individualisent dans Tauthg- 
ridie, lors de la formation des antherozoides, ils manquent 
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<je le faire dans legametangefemelle UnseuI noyau subsiste, 
privilegie, grace a la degenerescence des autres ; il sera 
feconde par le spermatozoide unique que recevra l’oogone. 

II est vraisemblable que les ancetres des Vaucheries 
avaienl des garnelanges femelles seinblables aux gametanges 
* males ou aucun gamete n’etait sacrifie. Une etude d’en- 
semble des Siphonees fera sans doute connaitre dans cette 
famille des stades intermediaires de revolution du gam6- 
tange dont I’oogone nous olFre le terme ultime. 

devolution du gametange s’est faite chez< les Vaucheries 
„ parallelement a celle du sporange. En meme ‘lemps que 
celui-ci a cessededissocier ses spores, le gametange femelle 
a manque de dissocier ses gametes ; tous, sauf un, ont ete 
sacrifiesau profit du gamete privilegie. Nous rencontrerons 
des phenomenes tout a fait comparables dans la suite de ce 
travail. 

L’absence de dissociation des Elements reproducteurs 
dans le sporange ou dans l’oogone, que nous considerons 
comme un caraclere devolution, la structure de la jeune 
antheridie sont des dispositions qui facilitent le retour de 
ces organes a Fetat vegetatif. 

Campbell (1880), Reinsch (1887), Hick (1890), Nichols 
(1895), Desroche (1910-) ont decrit la transformation du 
jeune oogone deplusieurs especes de Vaucheries en un fila¬ 
ment. Nous-memeavons observe (1) de nombreux cas d’avor- 
tement d’oogones et d’antheridies chez V. geminala et 
Y. hamata et leur remplacement soit par un filament vege¬ 
tatif, soit par une ou plusieurs antheridies (PI. H, fig. 3); 
soit par une nouvelle fructification (PI. II, fig. 5). Dans une 
culture renfermant a la fois V . gcminata et V. hamttla nous 
avons meme observe frequemment des cas ou un gametange 

(1) Ces observations d6j& anciennes ont 6t6 faiths sur des Vaucheries 
r£coU6es dans les environs de Poitiers au mois de fevrier 1908 ; apr6sun 
court s£jour au laboratoire elles ont fruclifi£ et leurs fructifications ont 
donn6 lieu aux anomalies que nous dScrivons. 
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de V. geminata etait remplace, non par la fructification, 
, typique de V. geminata mais par une fructification de 
Vthamata (PI. II, fig. 8); nous ,avons egalement vu le cas 
inverse (PI. II, fig. 6, 9). Les deux sortes de fructifications 
pouvaient aussi etre portees separement sur le m6me thalle 
(PI. II, fig. 10). La combinaison de ces divers cas peut aussi 
donner naissancea des appareils compliques (PI. II, fig. 4). 

La coexistence des fructifications de V . geminata et de 
V . terrcatris, a conduit Desroche (1910 1 ) a considerer que 
ces deux especes # sont en realite deux formes d’adaptation 
d’une mettle espece au milieu aquatique ou au milieu aerien; 
la coexistence des fructifications de deux Vaucheries egale¬ 
ment aquatiques, Y. geminata et F. hamata f ne parle pas en 
faveur de cette explication. .Nous croirions plulot a des 
phenomenes d’hybridite. II y a la un sujet inJteressant de 
recherches experimentales. 

Quoiqu’ilen soit, nous constatons que dans certains cas 
les gam^tanges des Vaucheries peuvent faire retour a Fetat 
vegetatif. Ce retour n’est souvent pas complel, il est souvent 
suivi d’une formation tardive de nouveaux appareils repro- 
ducteurs. Nous retiendrons ce retard possible de la forma¬ 
tion d’organes reproducteurs fonctionnels qui entraine un 
retard dans la fecondation, car nous rencontrerons plus 
tard des etres chez lesquels la fecondation ne se fait jamais 
dans les gametanges primitifs, mais est toujours retardee. 
A ce point de vue, I’etude des Vaucheries renferme encore 
un bon enseignement. 

*En resume, les connaissances que nous avons acquises au 
cours de Fetude des Vaucheries font deces Algues des etres 
int6ressa»ts pour F6tude de Involution de la reproduction. 

Leur « spore » est un organe evolue : c’est en realite un 
sporange aux spores non dissoctees. 

L’antheridie offr% au contraire des caracteres archaiques; 
elle rappelle un sporange primitif et elle aide a comprendre 
la structure de Foogone. 
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t Celai-ci est an gametange 6volue : des phenomenes de 
degenerescence interviennent qui ne respectentqu’ungamete. 
privilegie. ' 

Entre ces trois organes homologues, sporange, anthSridie, 
oogone, revolution a fait un choix ,* elle a atteint deux 
d’entre eux, negligeant le troisieme. Des transformations 
analogues ont modifie a la fois le sporange et le gametange 
femelle, laissantinalteres les caracteres archalques du game¬ 
tange male. 

Nous retrouverons, chez les Mucorine ( es, des modifica¬ 
tions des gametanges tout a fait comparables aux prece- : 
dentes et nous les suivrons jusqu’au terme ultime de leur 
evolution chez les Champignons superieurs; c’est alors que 
nous nous souviendrons du retard apporte dans la feconda- 
tion, retard accidentel chez les Vaucheries mais qui, chez 
les Champignons superieurs, est devenu la regie. 



DEUXlfiME PARTIE 


. * MUCORINIlES 

Un tres grand nombre de travaux ont fait connaitre les 
caracteres et la biologie de nombreuses especes de Mucori- 
n6es ; ils ont indique les conditions de leur culture, les ont 
classees et ont marque les limites du polymorphisme de leurs 
fructifications. Un petit nombre d’auteurs seulement ont 
aborde l’etude intime de ces Champignons en mettant a pro¬ 
fit les ressources de la technique histologique ; la penurie 
des observations, souvent discordantes, des histologistes 
nous a engage depuis plusieurs ann6es a porter nos efforts 
de ce cote ; le resultat de nos recherches sera consigne dans 
la deuxieme partie de ce travail. 

Nous abordons I’etude d’etres qui sont a premiere vue 
notablement differents de ceux qui nous ont occupes jus- 
qu’ici, cependant les cryptogamistes depuis longtemps ont 
reconnu des ressemblances entre les Algufes Siphonees, 
auxquelles se rapportent les Vaucheries, et les Champignons 
Siphomycetes qqi comprennent les Mucorinees. Nous aurons 
a rechereher jusqu’a quel point elles se poursuivent dans la 
structure profonde de ces etres et dans quelle mesure sont 
justifiees les relations de parents qu'ont affirmees les biolo- 
gistes entre les Algues Siphonees et les Champignons Sipho¬ 
mycetes. 

Comme dans la premiere partie, nous etudierons d’abord 
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le thalle qui donne sa structure aux organes de la repro¬ 
duction sexu6e et de la reproduction asexuee (Ch. i). 

Nous etudierons cnsuite les divers types de la reproduc¬ 
tion asexuelle dans plusieurs especes de Mucorinees et nous' 
chercherons a etablir une filiation dans leurs differentes 
modalites (Ch. n). 

PuiS viendra l’etude de la reproduction sexuelle dont nous 
suivrons revolution a 1’interieur de la famille des Mucori¬ 
nees (Ch. in). 

Nous consacrerons un chapitre special (Ch. iv) a l’etude 
de l’histoire nucleaire des Mucorinees considerSe dansses 
relations avec la sexualite. 

Enfin nous extrairons des chapitres precedents les don- 
nees susceplibles d’eclairer la question des aflinites des 
Mucorinees (Ch. v). 



CHAP1TRE PREMIER 

LE THALLE. 


On connait depuis longtemps chez les Mucorinees la 
structure generalement continue du thalle ; on sait 6gale- 
ment qu’il peut separer, soit a I’extremite de ses ramifica- 
tions, soit sur leur trajet, des chlitmydospores ayant chacune 
la valeur d’une bouture. II peut, dans certaines conditions, 
particulierement dans les milieux sucres et en Pabsence 
d’air, prendre la forme des levurcs dont il partage alors par- 
fois les fonctions de fermentation. Fort rarement ce thalle 
forme desappareils massifs : Pintrication des filaments n'a 
guere lieu qu’autour des sporangiophores anormaux du 
Rhizopus nigricans (Lendner, 1908 a ) et des zygospores des 
Mortierella (Brefeld, 1881) ; des passages entre* cette forme 
intriquee et la forme simple sont realises dans les fulcres 
qui accompagnent les zygospores d’un certain nombre d’es* 
p^ces (Phycornyces, Absidia ) ; de veritables sclerotes n’ont 
et6 signales (Gueguen, 1909 3 ) que chez Mucor Sphwro - 
carpus . • 

Le thalle conserve done toujours une grande simplicite. 

Son contenu protoplasmique, anime de mouvements fa- 
cilesa etudier, a d^nne lieu de la part de Matruchot (1896 r 
1898 x , 2 , 3 , 1899, 1900) a des recherches auxquelles une 
m£thode originale de coloration donne une partie de leur 



F. MOREAU 


16 

interet. Matruchot cultive a la fois une Mucorinee et un 
organisme producteur de pigment ; il observe la fixation du 
pigment snr certaines parties du protoplasme de la Muco¬ 
rinee. 

Nous avons eu I'occasion de reprendre les observations 
de Matruchot : une culture double d’une Bacterie chromo¬ 
gene, productrice d’un pigment rouge, et de Rhizopus nigri¬ 
cans nous a permis d’observer chez ce dernier la coloration 
de cordons protoplasmiques allonges parallelement a laxe 
du filament, parfois bifurques, et parsemes de granulations 
rouges. 

Celles-ci ont ete observees abondantes a l’extremite du 
thalle, dans les regions toutes jeunes et en voie de crois- 
sance dans lesquelles les cordons protoplasmiques font 
defaut. 

Les granulations rouges n’ont jamais la structure d’un 
noyau et nous paraissent etre des depots de la matiere colo- 
rante. 

La technique de Matruchot condnjt done a attribuer au 
proloplasma du Rhizopus nigricans la meme structure qu’a 
celui de Mortierella reticulata . 

Le thalle renferme dans son protoplasme, avec des 
noyaux, des substances de reserve et des elements figures 
qu’il est utile de connaitre poureviterde les confondre avec 
des noyaux comme l’ont fait souvent les histologistes. On y 
trouve d abord de l'huile dont la presence oblige parfois a 
substituer aux fixateurs osmiques qu’elle reduit des fixateurs 
osmiques faibles ou des fixateurs sans acide osmique. 

La mucorine parait 6tre une substance de reserve propre 
aux Mucorinees ; elle revet souvent l’aspect d’un cristalloide 
prenant la safranine ; elle est facilement reconnaissable 
quand elle a des facettes planes, mais parfois ses angles 
s’arrondissent, elle pent alors etre confon ( due avec un noyau 
imparfaitement colore. 

La technique suivante permet dans ce cas de la caract£* 
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riser : une doable coloration a la safraniqe-toluidine colore 
en. blea les noyaux alors que la mocorioe est colorie en 
range. 

Enfin une cause d’erreur pour Fhistologiste est la presence 
de corpuscules metachromatiques (Gu^guen, 1909 *,*); 
ceux-ci spnt parfois fort npmbreux; on les reconnaitra/a 
defaut des reactifs qui ieur sont propres, a la diversity de 
leur taille et a leur aspect r6fringent ; ils offrent souvent 
surjes boards une region pluscoloree qui forme autour d’eux 
soit uii anneaO eomplet soit un simple croissant. 

Outre les divers elements signals ci-desshs, le proto- 
plasme des M«icorinees renferme des noyaux (1) sur les- 
quels nous nous etendrons longuement. 

Tous les auteurs (Schmitz, 1879 ; Vuiflemin, 1887 ; von 
Istvanfii, 1889, 1895; de W&vre, 1891 ; Dangeard et L^ger, 
1894 2 ; Leger, 1895 *, 2 , 189(5; Harper, 1899 2 ; Gruber, 
1901,1911; Ilenckel, 1905-1906 ; Dangeard, 1906; Lendner, 
1908 *, 3 ; GuSguen, 1909 2 ; Moreau, 1911 1 ; Me Cormick, 

1912) ont reconnu 1 existence generate des noyaux chez 
les Mucorin^es dans le thalle desquelles ils sont r6unis en 
grand nombre. 

Nousavons nous-mSme constate Texistence de nombreux 


(I) Dans 1 ’etude des noyaux du tballe des Mucorin6es, des noyaux de 
leurs.sporanges, conidiophoreS et zygospores ainsi que dans, I’6lude des 
Champignons supSrieurs, nous avons employ6 les mdmes techniques. 
Nons les indiquons une fois pour toutes : 

# Les Champignons sont flx£s au Flemming (solution faible) ou k 1 'un des 
fixateurs chromiques avec ou sans ac.ide osmique selon les formules 
quSes par Chamberlain ( 190 $), spScialement au liquide de Merkel et k 
celui de SChafFner. Us sont, apr&s inclusion dans la paraffloe, d£bit6s en 
cottpes miners, colics sur lames et trails par la triple coloration de 
' Flemming ou par rhlmatoxyiine au fer de Heidenhaio. t’emploi de cetle 
dernifere m^thode a parfois itk pr£c6d6 d’une fixation k Pal cool absolu. 

Four l r 64 ude des dbrpuscules metachromatiques, nous avons flx6 k 
Paicool.ou an .picro-formql, puis colors au bleu polychrome de Uuna et ; 
r regress^ & ta glycerinethermitchung ; ces operations ont 6t6 faites g£ne- 
inif^ent cur un. materiel d&bite en coupes minces. - 

S'*:'' • V - * * ' . . 
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noyaux dans le.thalle de toutes les Mncorinees dont nous 
avons entrepris 1’etude histologique (PI. Ill, fig. 1-2). , 

Les chlamydospores de Zygorhynchm Moclleri , Z. ttcr- 
nardi, etc., nous ont egalement fourni de nombreux noyaux 
(PL III, fig. 4). Comme nous ne reviendrons pas sur ces 
organes, disons que nous n’v avons jamais rencontre les 
fusions de noyaux signalees par Henckel (1905*1906). 

La structure c^nocytique est la regie dans l’appareil vege- 
talif des Mucorinees tout comme dans celui des Vaucharies. 

Les noyaux de la plupart des Mucorinees sopt generale- 
ment d’assez petite taille; leur grandeur ordinaire est de 
1, 2 ou 3 p.. Ge n’est que dans des cas exceptionnels qu’ils 
alteignent une taille plus elevee : Chwlostylum Fresenii 
(PI. Ill, fig. 2), est a ce point de vue une espece privilegiee 
ou les noyaux atteignent 10 p. de diametre. Leur taille n’est 
d’ailleurs pas toujours la meme dans une meme espece et 
dans une meme region du thalle. A cote des noyaux geants 
de l’espece precedente on trouve des noyaux beaucoup plus 
petits de 3 g. de diametre. 

Un noyau du thalle d’une Mucorinee se presente gene- 
ralement sous la forme d’un corps spherique, pourvu d’une 
membrane nucleaire, renfermaut dans son nucleoplasme 
un nucleate central, excentrique ou lateral. Nous avons 
trouve dans la meme region d’un meme filament des nu- 
cleoles dans ces trois situations (Moreau, 1911 1 ). 

Parfois, dans des filaments ages, le noyau se presente 
avec un nucleole arrondi et une masse chromatique moins 
color6e que le nucleole, plus grosse, situee pres de lui, par¬ 
fois allongee dans le sens des mouvements du projtoplasma ; 
nous rencontrerons d’autres exemples de cette plasticity du 
noyau. 

Nous avons observe dans plusieurs especes (Mucar sylta- 
ticus , Zygorhynchm Moelleri , Chwtostylum Fresenii) l’exis- 
tence d’un cfcntrosome (PI. Ill, fig. 2-5-6). C’est un corpus- 
cule chromatique silu6 le plus souvent au contact de la 
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membrane nucleaire, parfois a quelque distance d’elle, mais 
toil jours a Jexterieur. La situation intranucleaire ou extra- 
nucleaire du centrosome ayant parfois et6 discutee, en par- 
ticulierchez les Champignons, nous insistons sur sa.condi¬ 
tion nettement extranucleaire que nous avons plufcieurs fois 
observeeavec la plus grande certitude. 

Cette structure du noyau des Mucorinees a 6te observee 
par nous des milliers et des milliers de fois : ce temoignage 
ne«sera pas inutile quand nous aurons a refuter plus tard 
les conclusions de Lendner (1908 3 ) sur la cytologie du 
Sporodinia grandis ou, selon lui, la structure des noyaux 
rappelle celle ties dikaryons de R. Maire (1912). , 

Nous avons observe la division du noyau dans le thalle 
des Mucorinees ; elle se fait par voie directe ou amitotique 
et par voie indirecte ou mitotique. 

Un noyau en voie d’amitose se presente sous la forme 
ordinaire d’une haltere dont les extremites renflees s eloi- 
gnent au fur et a mesure que s’amincit le filet grele qui les 
reunit. La figure 3, planche 111, illustre les divers stades de 
cette division chez Zygorhynchm Moelleri; nous les avons 
egalement observes chez Circinella conica, Zygorhy7ichm 
Vuilleminii. 

La division directe se presente done sous les aspects qui 
caracterisent une diaspase (Wasielewski, 1904). 

Les figures de mitosesont plus difiiciles a observer; nous 
les avons pourtant rencontrees a plusieurs reprises chez 
Mucor sylvalicus, M . hemalis, Phycomyces nitem , Zygorhyn- 
chus Moelleri; elles presentent les m§mes caracteres chez 
toutes l # es Mucorinees; il nous snflira de les decrire chez 
Mucor sylvalicus . 

Au d6but de la division le ceutrosome se divise en deux 
(PI. Ill, fig. 7L le nucleole et la membrane nucleaire 
disparaissent. Le stade de la plaque equatoriale (PI. II, 
fig. 9) montre un fuseau 6troit, long de 7 p 9 pr^sentant un 
centrosome a chacune de ses extremites: en son milieu se 
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trouvent deux, chromosomes. Chacun d’eux se dedouble et 
un stade ulterieur (PI. II, fig. 10-11) montre quatre 
chromosomes se dirigeant deux par deux vers lescentro- 
somes. Chaque paire contribuea la constitution d'un nouveau 
noyau. (PI. II, fig. 12-13-14). 

Des phenomenes identiques ontlieu pendant la division du 
noyau chez plusieurs autres Mucorinees, en particulier chez 
celles qui nous ont fourni les figures 13 a 26, planche III. 

La division indirecte du noyau chez les Mucorinees, se 
presente done sous les traits d’une karyokinese caracterisee 
par la presence d’un fuseau, de deux centrosomes, de deux 
chromosomes, et par Tabsence de nucleole et de membrane 
nucl^aire. 

Avant nous, Lendner (1908 3 ) a ecrit que le noyau des 
Mucorinees renferme deux chromosomes ; cette observation 
ayant ete faite chez le Sporodinia grandis sur un element 
qui n'est pas un noyau, ainsi que nous le verrons plus loin, 
nous nous croyons autorise a r6clamer pour nous la priorite 
de la decouverte des deux chromosomes dans le noyau des 
Mucorinees. 

Avec les caracteres que nous venons de lui reconnaitre, 
la division du noyau chez les Mucorinees presente une 
physionomie speciale parmi les modes de division qui ont 
6te d^crits chez les Champignons. En gen6ral, le nucleole 
persiste pendant la division (Harper, 1893, 1896,1899 *, *, 
1903; Stevens, 1899 ; Maire, 1902; Stevens F. L. et 
Stevens A. C. 1903; Davis, 1903 ; Dangeard, 1906; Olive, 
1906); iciil disparait de bonne heure. D’autre part, l’absence 
de membrane nucleaire est un caractere comiqun a la 
division chez les Mucorinees et au type de mitoses que 
rSalisent les Ancylisies (Dangeard, 1903, 1906),les Ur6din6es 
(Dangeard et Sappin-Troufly, 1893; M® e Moreau, 1913 3) 
etles Basidiomycetes (Maire, 1902) ; il Sloigne aucontraire 
les Mucorinees des Ascomycetes et de la plupart des Sipho- 
mycetes* 
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H est intyressant aa point de vae de la recherche des 
facteurs qui dyterminent la division du *noyau de noter Ja 
sjmultaneity avec laquelle s’accomplit ce phenomene dans 
le mycelium des Mucorin^es: dans une meme region du 
thalle la plupart des noyaux oifrent des figures dekaryoki- 
nese comme si tous a la fois avaient re$u du protoplasme la 
meme impulsion. 

Le phenomene a ete observe bien des fois chez des etres 
divers ; il nous sufflra de rappeler le cas des Vampyrelles, 
celyi du sac embryonnaire des Phan^rogames, celui des 
jeunes filaments de Cladophora , les ondes de division qu’on 
a signalees chez les Vaucheries et dans le latex des racines 
d’ Euphorbia, 4es mitoses conjugu^es des Arcella et autres 
Diplozoaires, les divisions de l’anth^ridie de Sphceroplea, du 
sporange de Vlfydrodictyon , de Pantheridie et de Poogone 
de VAncylistes et des Pyronosporees. Nous en retrouverons 
d’autres exemples au cours de ce travail. 

Les mitoses conjuguees des Uredinees se rapportent au 
meme phenomene; il n’est pas besoin de consickrer Pen- 
semble des deux noyaux de leur trongon binucl^e comme 
une unite biologique (dikaryon) pour expliquer la simulta¬ 
neity deleur division. 

En r^sumy, le trait le plus essentiel de Porganisation 
intime du thalle d’une Mucorinee est la condition cenocy- 
tique. De nombreux noyaux, dont nous avons analyse la 
structure a Pyiat de repos et aux divers stades de leur 
division, directe et indirecte, se rencontrent fc dans le proto¬ 
plasma. 

# Cette structure est egalement celle de la plupart des 
Champignons infyrieurs (Saprolygniyes, Pyronosporyes, la 
plupart des Chytridinyes) et noqs serions tente de la 
considyrer comme primitive, si ce dernier groupe ne ren- 
fermait des representants uninuclees possydant la structure 
probable deTan # cytre common a tous les Champignons 
inferieurs a structure cynocytique. Quoi qu'il en soit, celle-ci 
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est generale dans le thalle des Mucorin6es et elle se 
ratrouve dans les organes reproducteurs sexues et asexues. 
C’est en effet dans des eas rares et dans des circonstances 
exceptionnelles que les Mucorinees reviennent a la simplf- 
cite de structure de leurs ancetres eloignes. 



CHAPITRE II 


REPRODUCTION ASEXUELLE. 


Parmi les modes de reproduction des Mucorinees inde¬ 
pendants de la reproduction sexuelle nous distinguerous 
dabord ceux qui ne sont qu’une simple multiplication, 
comparable a la formation d’une bouture, realises dans la 
production des chlamydospores et des of dies ; nous leur 
opposerons c£ux qui aboutissent a la formation des organes 
disseminateurs designes sous le.nom de spores. Nous n’avons 
pas eu Toccasion d’etudier les formes productrices de 
slylospores et la question reste posee de savoir si ces organes 
doiventetre interprets comme des sporanges arrets dans 
leur developpement. Aussi les spores proprement diles 
ferontseules 1’objet de ce chapitre. 

Ces organes offrent chez les Champignons une double 
maniere d’etre: les unes sont endogenes ; elles prennent 
naissance a Tinterieur d’un sporange ou sporocyste. Elles 
Sbnt surtout repandues chez les Champignons inferieurs, et 
leur forme la plus primitive est realises chez les Champi¬ 
gnons aqtiatiques-r Chytridin^es, Saprotgniees—ou ellesse 
presentent comme des Elements mobiles, pourvus de cils, 
adaptes a la vie dans 1'eau. 

Chez^es Champignons qui ont quitte le milieu aquatique 
— Mucorinees, Champignons sup^rieurs — les cils ont 
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disparu et les spores sont iramobiles. Ce genre de spores, 
nees dans des sporanges, est tres peu r6pandu chez les 
Champignons superieurs ou par contre domine une autre 
forme de spores, les spores exogenes plus sp6cialement 
nominees conidies. Celles-ci sont porteesa'la surface des 
filaments, parfois en grand nombre sur des organes renfles 
et souvent par l’intermediaire de cellules speciales ; ces 
dillerentes dispositions apparaissent comme l’expression de 
l’adaptation de ces Elements a la dissemination dans le 
milieu aerien. f 

En mSme temps que les Champignons qurtlaient le milieu 
aquatique leurs spores, nees dans des sporanges et munies 
de cils, perdaient leur mobilite. Les plus evolues des 
Champignons adaptes a la vie aerienne assurent leur disse¬ 
mination par des spores externes ou conidies. Les spores 
externes apparaissent done dans revolution posterieurement 
aux spores internes; nous aurons a rechercher quels sont 
les liens qui unissent ces deux sortes de spores. 

Elies se presentent ‘ le plus souvent, lorsqu’elles sont 
isolees, sous les memes aspects, mais la comparaison des 
organes qui les produisent — sporanges pour les spores 
internes, conidiophores pour les spores externes — nous 
fournira d’utiles enseignemenls pour rechercher leurs rap¬ 
ports de parents. 

Les Mucorineesse pretent a cette etude : les unes ontdes 
sporanges, lesautres des conidiophores. 

La presence de sporanges a d’abord StS considerSe 
comme generale chez les Mucorinees et longtemps on les a 
consideres comme l’element essential de I’homogSnSite de 
ces Champignons. On connait aujourd’hui des MucorinSes 
certainement conidiennes et la ressemblance de leurs fructi¬ 
fications avec certaines fructifications des Champignons 
superieurs est Vun des meilleurs arguments que cette etude 
de la reproduction apporteraa la theorie dti monophylStisme 
des Champignons. 
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Nogs ferons done r&nde histologique de quelques Muco- 
rinses productrices de sporanges (A) ; puis nous 6tudierogs 
juelques Mucorinees pourvues de conidiophores(fl) ; enfin 
nous consaererons une mention special© a quelques Muco¬ 
rinees dont la condition endog^ne ou exog&ne des spores 
est encore controversee (C ). 

Nous chercherons a disposer ces divers types de fructi¬ 
fication suivant des series dont les differents termes repr6- 
senteront les stadessuccessifs de 1’evolution des organes de 
reproduction asexuelle chez les Mucorinees. Cette etude de 
revolution de la reproduction asexuee chez ces Champignons 
est une *excellente preparation a la comprehension des 
appareils de reproduction asexuee que nous offriront plus 
tard les Champignons superieurs. 


A. — Mucorinees a sporanges. 

• 

L’6tude microscopique de quelques sporanges de Muco¬ 
rinees a et§ faite dans, un petit .nombre de cas par Corda 
(1838), Van Tieghem et Le Monnier (1873), Van Tieghem 
(1873,1876), Strasburger (1880), Busgen (1882), Leger 
(1896), Bachmann (1899), Harper (1899 2 ); Swingle (1903). 
Harper, en particulier, a fait connaitre dans deux especes de 
Mucorinees les ph6nomenes histologiques de la formation de 
leurs spores. Dans les deux cas les spores m fires sont 
plurinucleees ; elles resultentde la fragmentation du proto- 
plasme du sporange. Mais, tandis que chez fe Sporodinia les 
'fragments sont plurinuclees des leur origine, chez le 
Pilobolm ils sont au debut uninucl^es et ne deviennent 
multinucle6s que dans la suite ; Harper les dfisigne, dans 
leur fitat uninuciefi, sous le nom de protospores ; les 
protospores deviennent spores par suite de la multiplication 
de leur noyau. • 

- Nous ■ trouverons chez quelques'Mucorinees des. formes,- 
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juveniles de spores qui rappellent les protospores d’Harper 
et* chez d’aulres, des spores qui, des le moment de leur 
formation, sont plurinucleees. Par contre nous auronsa citer 
des cas ou la spore est uninucleee quand elle est mitre, ou 
le slade protospore est confondu avec 1’etat definitif. 

1. Circinella conira Moreau (1913 2 ). 

Les Circinella sont des Mucorinees voisines des Mucor 
reconnaissahles surtout a la forme circinee de leurs sporan- 
giophores ; ceux-ci sont ramifies en sympodes et ne pv<§- 
sentent generalement pas de sporange terminal. 

Le Circinella dont nous avons etudieles sporanges a ete 
rencontre snr crottin d’elephant du Museum d’Hisloire 
naturelle; c’est une espece que nous avons decrite dans le 
Bulletin de la SociHe mycolofjicjue de France (1913-). C’est 
une Circinella de petite taille, qui forme sur les milieux 
usites pour la culture des Mucorinees un gazon blanc qui 
ne depasse pas deux centimetres de hauteur. Son mycelium 
presente assez souvent des cloisons assez rapprochees. 

Ses sporangiophores circines supportent des sporanges 
ordinairement au nombre de cinq, six ou sept. 

L’extremite de la branche principale du sporangiophore 
est souvent sterile. A quelque distance de son extremite le 
sporangiophore donne alors des branches porteuses de 
sporanges, les plus jeunes etant generalement les plus 
eloigneewS de l’extremite, ou bien un seul rameau qui se 
ramifie en plusieurs branches sporangiferes. 

L’extremite de la branche principale du sporangiophore 
est parfois occupee par un sporange ; cette particularity * 
place notre Circinella conica parmi les Circinella ( C. muco - 
ro‘fdes, C . spinosa), qui forment une transition enire les 
Circinella ou Textremite du sporangiophore est toujours 
sterile et les veritables Mucor ou elle se lermine toujours 
par un sporange. * 

Les pedicelles des sporanges sont souvent cloisonnes. . 
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Le sporange est spherique ; a maturite il a 50 a 70 p de 
diametre ; sa couleur est jaunatre ; sa membrane est 
incruslee d’oxalale de chaux, a maturite elle se fracture 
cfans l’eau laissant a la base du sporange une colleretle 
persistante. 

La columelle est un peu susjacente, parfois spinescente, 
a profil de fraise, elle a 30 a 50 p. de haut sur autant de 
large : le nom specifique cotiica rappel le la forme conique de 
la columelle. 

Les spores sont spheriques, de (5 a 10 p de diametre, 
lisses, incolores ou un peu bleut^es. 

Nous n’&vons pas rencontre les zygospores. 

Avec ces caracteres Circinella conica se distingue .de 
C. umbellata en particulier par sa petite taille, de C. minor 
par le nombre des sporanges plus eleve d'un meme sporan- 
giophore; elle se rapproche assez de C. nspera ; cependant 
sa taille plus petite, la disposition differente des pedicelles 
fructiferes sur le sporangiophore, la forme de la columelle 
jamais panduriforme nous empeche de la rapporter a cette 
espece. 

Nous nous bornerons ici a faire connaitre les phenom^nes 
histologiques de ses sporanges. 

Le protoplasme qui remplit un jeune sporange renferme, 
parmi des vacuoles irregulierement distribuees, des noyaux 
de petite taille pourvus chacun d’un petit nucleole. Plus 
tard le protoplasme devient vacuolaire surtout vers le centre 
du sporange qui est parfois occupe par une grande vacuole 
(PI. Ill, fig. 27). 

• La partie la plus externe du protoplasme fournira des 
spores, la partie interne restera sterile et deviendra la 
columelle. 

Le processus de la formation des spores est la suite du 
phenomena de vacuolisation signale plus haut; les vacuoles 
dedennent irr6£ulieres et separent des fragments de pro-, 
toplasmequi, aprfes formation d’une membrane, deviennent 
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des spores (PI. Ilf, fig. 28). Lear separation donne Pim- 
pcession d’une retraction du protoplasme dont les divers 
fragments restent quelque temps relies les uns aux autres 
par des trabecules ; on croirait voir des amibes se separer 
les unes des autres, restanl quelque temps reunies par des 
ponls protoplasmiques qui s’amincissjent et se rompent. 

La contraction de chaque fragment de protoplasme se fait 
autour de chaque noyau, rarement autour de deux noyaux ; 
il parait done devoir se former des protospores comme dans 
le Pilobolus etudie par Harper. Dans chacune le noyau r „ne 
tarde pas a se diviser pour fournir des spores plurinucle6es 
(PI. Ill, fig. 29). Ces spores, polyedriques, sont pressees 
les unes contre les autres ; elles s’arrondissent a maturity. 

Ainsi, Information des spores chez Circinella conica d6- 
bute par une phase amiboTde, se poursuit par la separation 
du protoplasme en fragments dont chacun possede en son 
centre un noyau unique. 

La formation des spores de Circinella conica nest done 
pas comparable a la formation des spores dans les asques; 
nous verrons que cette remarque s’applique a loutes les 
spores des Mucorinees. 

Pendant que se forment les spores, la eolumelle, qui a 
servi a leur nutrition, presente dans ses noyaux des pheno- 
menes parliculiers que nous 6tudierons en detail chez une 
autre espece de Mucorinee, le Rhizopus nigricans . Disons 
seulement que nous avons rencontre dans la eolumelle de 
Circinella conica des cas de fusion de noyaux sans signifi¬ 
cation sexuelle dont une longue mention sera faite dans le 
paragraphe suivant consacre au Rhizopus nigricans. . 

2. Rhizopus nigricans Ehrenb. (1818, 1820).^ 

Rhizopus nigricans est une des Mucorin6es les plus com¬ 
munes ; il suffit d’abandonner sous une cloche aThumiditS un 
morceau de pain pour le voir en quelques jours se couvrir de 
Mucorinees parrai lesquelles on trouve presque a coup stir le 
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Rhizopus nigricans . Nous verrons plustard les conditions de 
Iji formation de ses zygospores. Ses sporanges s’obtiennent 
avec la plus grande facilite sur des milieux varies; on sait 
qu’ils sont group^s en bouquets dont la base forme les 
rhizoides auxquels cette Mucorinee doit son nom g6ne- 
rique ; de la base de chaque bouquet de sporanges nait un 
stolon qui va former plus loin de nouvelles fructifications. 
II suffit de fixer la culture au moment ou les sporanges, 
encore blancs, n’ont pas acquis la couleur noire a laquelle 
l’espece doit son nom de nigricans, pour obtenir des spo¬ 
ranges a tous les stades de leur developpement. 

Le sporange de Rhizopus nigricans a 6t6 I’objet de recher- 
ches histologiques de la part de Swingle (1903); presque 
toujours nos observations concordent avec celles de cet 
auteur. 

Un sporange de Rhizopus nigricans encore tout jeune ren- 
ferme un protoplasma dense avec de nombreux noyaux, sauf 
dans une couche superficielle assez mince qui en est depour- 
vue(Pl. IV, fig.l). 

Plus tard, une diff^renciation se fait dans son interieur ; 
son protoplasme presente alors, au-dessous de la couche 
peripherique sans noyaux, une zone plus importante ou le 
protoplasn>e encore granuleux, dense, avec de rares va¬ 
cuoles, contient de nombreux noyaux ayant la structure or¬ 
dinaire des noyaux du thalle ; leur membrane nucleaire est 
nette et leur nucteoplasme renferme un nucleole central ou 
Jateral (PI. IV, fig. 2). 

En s’avan$ant vers le centre du sporange on trouve une 
region de passage ou le protojJlasme devient moins dense, 
ou les vacuoles sont plus nombreuses et moins r6gulieres; 
elle sert de transition a une region a protoplasme toujours 
granuleux, beaucoup moins dense que celui des regions p6ri- 
pWriques, protoplasme que creusent souvent de larges 
vacuoles. Les noyaux de cette region ont des caracteres sp£- 
ciaux; la plupart ne laissent pas distinguer de membrane 
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ni de nucleole ; le noyau tout entier prend les colorants 
nucleaires. , 

Cette difference entre la region centrale et la region p6ri- 
pherique s’accentuera desormais. La premiere, sterile, 
deviendra la columelle lorsqu’une paroi Paura'separee de la 
deuxieme qui est la zone fertile aux d^pens de laquelle se 
formeront les spores. Etudions successivement la destinee de 
chacune d’elles. 

Dans la region interne, future columelle, le protoplasme, 
pourvu de mucorine, devient de moins en moins dense. 11 
est forme de trabecules laches, surtout dans la partie cen¬ 
trale de Porgane ; ces trabecules s’allongent vers la base 
pour faire suite aux trabecules du pedicelle allonges suivant 
l’axe. Les noyaux sont souvent allonges dans le rneme sens ; 
ilssont tres plastiques, comme le montre Pobservation sui- 
vante : 

Une columelle de Rhizopus nigricans ayant ete blessee, le 
protoplasme a fait hernie par la fente de la membrane ; 
les trabecules protoplasmiques se sont disposes dans la 
hernie en rangees concentriques attestant les mouvemenls 
brusques qu’a du subir le protoplasme au moment de Pacci- 
dent. Les noyauxse sont allonges dans le sens de ces mou- 
vements, plusieurs meme se sont contournes *en spirale, 
temoignant de leur grande plasticite. 

Parmi les noyaux de la columelle les uns, reparlis surtout 
a la peripherie, ont conserve la structure ordinaire ; les 
autres, la plupart, sont devenus chromatiques. Dans cet 
organe, destine a mourir et qui est le siege d’un transport 
intense de substances nutrifives *du pedicelle vers Ja partie 
sporifere, les noyaux sont Pobjet de phenomenes particaliers 
de division et de fusion nucleaires. 

De tres belles figures d’amitoses nombreuses ont ete 
observees dans la columelle de lihizopm nigricans (PL IV, 

fig- 3). 

L’amitose atteint les. noyaux entierement chromatiques ; 
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ceux-ci s^tirent, prennent la forme bien connue d’une hal- 
t£re dont les extremites s’eloignent pendant que s'amincit le 
filet chromatique qui les r^unit; c’est une diaspase comme 
celle que nous avons signalee dans les filaments. 

La signification du phenomene d’amitose a donn6 lieu a 
de nombreuses controverses. Les uns y voient le symptome 
d’une decheance du noyau dont, selon Penergique expres¬ 
sion de von Rath (1891), la division direete sonne le glas 
fui*>bre. Pour d’autres, Pamitose d’un noyau ne comporte 
pour lui ajicune degenerescence. 

Dans le cas present nous constatons que les columelles, 
ou nous rencontrons des amitoses, sont des organes appe- 
les a disparaitre mais doues neanmoins d’une vie active 
puisqu’ils sont charges de nourrir les spores en formation. 
Nous devons pourtant signaler la coexistence de ces ami¬ 
toses avec des noyaux entierement chromatiques presentant 
des aspects qu’on interprete parfois comme des figures de 
vieillesse ou de degenerescence. 

Non moins interessante est la coexistence dans les memes 
columelles de noyaux qui se fusionnent (Pi. IV, fig. 3). 1 Is 
se placent par paires et 's’accolent. 11s ont ensuite Pappa- 
rence d’un noyau a deux nucleoles ; ceux-ci se rapprochent 
et se fusionnent; ce sont la tous les phenom&nes qui se pre- 
sentent dans les cas les mieux caracterises de karyogamies 
sexuelles. 

L’ind6pendance de ces fusions et de la sexualite est hors 
jde doute, car nous ferons connaitre plus tard de veritables 
fusions sexuelles dans Phistoire de Rhizopus nigricans. D’ail- 
feurs, d’autres cas de fusions de noyaux, sans rapport avec 
la sexualite, ont et6 signales par plusieurs auteurs (Stras- 
burger, Tischler, Ernst, Rosenberg, Massee, Maire, Bonnet, 
Bashford et Murray, Samuels) et Nemec en a provoque 
exp6rimentalement la production. L’etude de ces divers cas 
est Ir&s int6ressante, car elle peut nous donner les raisons 
qui causent la fusion des noyaux dans les cas de repro- 
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duction sexuelle, ou au moins les raisons pour lesquelles les 
karyogamies sexuelles se sont introduites dans le cycle 
evolutif des <3tres vivants a l’origine de la sexualite. 

Dans le cas que nous signalons retenons que les noyaux 
qui copulent dans la columelle des Mucorinees accompa- 
gnent des noyaux frappes d’amitose et aussi des noyaux en- 
tierementchromatiquesqueleurscaracteresfontsouventinter- 
preter comme des noyaux frapp6s de senescence. Nous en 
retirons cette idee qu’a l’origine des karyogamies sexuelles 
les noyaux copulateurs peuvent avoir ele des noyaux 
maladifs, vieillis, fatigues. Cette vue est en accord avec 
celle qui reconnait aux gametes, a l’origine des cytogamies 
sexuelles, des caracteres d’affaiblissement. La sexualite 
apparaitrait ainsi a I’origine comme un phenomene d’ordre 
pathologique auquel le retour periodique dans le cycle evo- 
lutif aurait assure le caractere normal que nous lui connais- 
sons dans les etres actuels. 

Revenons maintenant a la partie sporifere, peripherique, 
du protoplasme du sporange. Elle est le siege, tout comme 
chez Circinella conica, de phenomenes de contraction qui, 
debutant a la peripherie, isolent des segments protoplas- 
miques ; ceux-ci forment des masses d’apparence amiboide 
reliees par des trabecules ; ils renferment, des l’origine/ 
plusieurs noyaux (PI. IV, fig. 4). 

La paroi qui separe la partie centrale de la region fertile 
se fait a ce moment, a moins qu’elle ne se soit formee plus 
tot, avant toute contraction du protoplasma fertile; les deux 
cas ont ete rencontres. 

Les segments plurinucl^s se separent et chacun, s’en- 
tourantd’une membrane, devient une spore (PI. IV, fig. 15). 

Ce n’est.qu’apres la separation des spores que se prodqit 
la substance intersporaire ; celle-ci n’est done pas primitive 
comme ladmettaient les anciens auteurs ; elle n’est pas une 
portion du protoplasme p6riph§rique reside sterile ; elle, 
n’est pas comparable a l’^pipiasme des Ascomyeetes; e’est 
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une substance inerte qui paraitetre un simple exsudat de£ 
spores apr&s leur formation. 

3. Rhizopus ramosus Moreau (1913 a ). 

Nous n’avons pas fait I’etudehistologique de cette espece 
de Rhizopus dont la description a ete donnee dansle Bul¬ 
letin de la Society botanique de France (1913 3 ). 

Elle ressemble assez a l’espece precedemment etudiee par 
la cfculeur de ses spores et par leurs ornements (PI. V, fig. 8). 
CependanUleur forme ovale, leurs dimensions reduites, la 
forme sph^rique des columelles separent suffisamment cette 
espece du Rhizopus mgricans dont les spores sont de grande 
taille, anguleuses et dont les columelles sont h^mispheriques. 

Nous insisterons ici sur quelques-unes des particularites 
les plus remarquables de cette Mucorinee au point de vue de 
revolution de la reproduction asexuelle. 

Elle doit son nom specifique a la ramification habituelle 
de ses sporangiophores. (PI. V, fig. 1-2-4-5-6-7). Ge carac- 
tere, qui est accidentel chez Rhizopus nigricans mais qui 
pourlant a ete observe a plusieurs reprises par Le Roy Har¬ 
vey (1907), Lendner (1908 3 ) et nous-meme, se trouve ici 
assez frequent pour meriter de figurer dans la diagnose de 
cette espece nouvelle. 

Elle fournit, d’autre part, la raison d’etre, l’origine de 
cette ramification. Pour la reconnaitre, il nous suffira de par- 
courir les diverses figures qui representenPquelques-unes 
des formes que revet la ramification du sporangiophore. 

C’est parfois une simple ramification lateraled’un sporan¬ 
giophore deja crfi qui porte a son extremit6 un nouveau 
Sporange (PI. V, fig. 2). Le point de bifurcation du pied 
common aux deux sporanges presente souvent un leger 
renflement (PI. V* fig. 4). 

Parfois plusieurs pedicelles naisseut au m£me point d’un 
sporangiophore unique (PI. V, fig. 1). Dans ce cas souvent 



F MOBE&U 


34 

le point d’altache qui leur est commun est renfle (PI. V, 
fig. G). Dans bien des cas l’assimilation de ce renflement a 
un sporange avorte s’impose (PI. V, fig. 7). Dans ces cas 
les plus typiques le sporange unique, porfce par un sporan- 
giophore simple, a commence a se former comme il le fait 
d’habitnde ; puis, avant que la separation de la columelle 
ait lieu, il a pouSse un ou plusieurs, jusqu’a quatre, pedi- 
celles fructiferes dont la tete renflee peut d ailleurs subir le 
sort de la premiere (PI. V, fig. 5). Il y a avortement de la 
tete sporifere et proliferation de nouveaux sporangio- 
phores. 

On passe de ce cas ou Implication de la ramification est 
immediate a celui ou une simple nodosite represente le 
sporange avorte (PI. V, fig. 6), et, par son intermediate, au 
cas ou aucune trace du sporange primitif n’a persiste. 
(PI. V, fig. 1). 

L’existence de nodosites sur le trajet des sporangiophores 
doit etre egalement interpretee comme le vestige d'un ren¬ 
flement sporangial ayant manque de devenir un sporange 
(PI. V, fig. 3.) 

De pareils ph^nomenes de proliferation se rencontrent 
encore dans des tetes d’ Aspergillus (Dangeard, 1907) el de 
Syncephalastrum (Vuillemin, 1902) ; ils sont susceptibles 
d’expliquer les differents ports des fructifications des autres 
especes de Wiizopus a sporangiophores ramifies (Ith. nodo- 
nus, llh. parasiticus , Ith. arhizus ). 

L’avortemcnt de la tete sporangifere, et par suite le retard 
dans la formation des spores, n’est pas sans analogie avec 
les phenomenes d’avortement de gametanges et de retard 
dans la f6condation que nous avons observes accidentellement 
chez les Vaucheries. Il n’est pas non plus sans rapport 
avec certaines formes de conidiophores que nous rencon- 
trerons a la fin de ce chapitre et que nous retrouverons 
en etudiant la reproduction asexuelle des Champignons 
superieurs. 
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4. Phycornyces nitens (Agardh, 1817), Kunze (1823). 

Phycornyces nitens est une Mucorinee vraiment remar- 
qu$ble par les grandes dimensions qu’atteignent ses 
sporangiopbores. Dans de bonnes conditions de nutrition ses 
sporanges sont port6s par des pedicelles dont la hauteur 
atteint 30 centimetres; a cause de cette taille elevee cette 
espece a ete a plusieurs reprises utilisee comrae un materiel 
de choix dans les recherches de physiologic. 

• On lira plus loin les conditions de la production et la 
structure de ses zygospores; quant a ses sporanges, leur 
histoire ressemble a celle des sporanges de llhizppus nigri¬ 
cans comfne Swingle (1903) l’a d6ja constate. 

Dans un tout jeune sporange de Phycomycesnitens, au 
moment ou le protpplasme commence a s’accumuler dans 
le renflement terminal du sporangiophore, les noyaux nom- 
breux qu'il renferme entrent en division. Ce phenomena 
nous a echappe dans les sporanges des autres Mucorindes 5 
mais il est probable qu’il s’y produit comme chez \e Phyco¬ 
myces nitens (PI. IV, fig. 6). 

Les noyaux se divisent simultan6ment et pr6sentent les 
divers stades que nous avons signals en decrivant la divi¬ 
sion du noyau dans le thalle. C’est une mitose typique, 
avec un fuseau, deux centrosomes et deux chromosomes 
(PI. Ill, fig. 16-1718-19). La presence de deux chro¬ 
mosomes dans ces mitoses, comme dans celles du thalle, 
affirme qu’aucune reduction chromatique-n’intervient dans 
les phenomenes pr6paratoires a la formation des spores. 

Au moment ou ces ph6nom&nes se passent, le protoplasme 
d'une couche p6riph6rique etroite est plus dense que celui 
du reste du renflement. Plus tard la zone dense prend de 
Timportance alors que le centre est oceup6 par un proto¬ 
plasma pins cl%Sr* ou les noyaux sont moins nornbreux. Cette 
zone cenirale est en rapport avec le p6dicelle par une region 
de passage assez rapide ou les yacuoles s’allongent et ou 
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les Jrabecules greles du protoplasma prennent deja la forme 
allongee suivant l’axe qui s’accentue dans le pedicelle. 

La region interne, a protoplasma clair, a noyaux rares, 
devient la columelle. La region peripherique, a noyaux 
nombreux et a protoplasma riche, fournit les spores. 

Une paroi les separe bientot. La partie fertile se creuse 
alors de vacuoles irregulieres qui separent des fragments 
protoplasmiques; ceux-ci s’isolent les uns desautres, comme 
dans, les cas precedents, avec des aspects amiboides et, des 
leur separation, ils sont plurinuclees (PL IV, fig. 7). Aprefo 
setre entoures chacun d’une paroi ilsdeviennent des spores. 
Ce sont de grandes spores dans lesquelles on rencontre 
jusqu’a douze noyaux (PI. IV, fig. 8). 

Pendant que ces phenomenes s’accomplissent dans la 
partie fertile, le protoplasme de la columelle s'appauvrit de 
plus en plus ; dans un sporange mur it presente souvent 
une grande vacuole centrale et renferme dans ses trabecules 
laches de rares noyaux avec quelques cristaux de mucorine. 

La reproduction asexuelle de Phycomyces nitens presente 
done sensiblement les memes caracteres que chez Rhizopus 
niyricam : il ne se fait pas de protospores uninucleees, les 
spores, des le debut, sont multinucleees. Le fait le plus 
interessant que nous fait connaitre l’etude de la reproduction 
asexuelle de Phycomyces nilens est Texistence de divisions 
dans le jeune sporange et leur identity avec eelles que nous 
avons decrites dans le thalle. 

3. Mucor spinesccns Lendner (1908 1 ). 

Ce Mucor doit son nom specifique a cette particularity cu- 
rieuse que presentent ses columelles d’avoir une paroi qui 
forme de petits prolongements Gpineux. Leur nombre est va¬ 
riable : le plus souvent nombreux (6 a 10) Ks se reduisent 
parfois a un ou deux. Nous avons cherchy par des semis 
successes de cultures renfermant de moins en moins d’ypines 
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sar les columelles a isoler une race a columelles a rares*pro- 
longements. Nous avons obtenu dans cette voie des r£sultats 
encourageants. Nous poss^dons dans nos cultures de Mucor 
spme&ccm une forme que nous dSsignons sous le nora de 
var. unispinescens ou l’existence d’un seul prolongement 
Spineux sur les columelles est la regie et ou la production 
par la columelle de deux ou trois epines — eu tout cas d’un 
nombre restreint d’epines — est une exception. II s’agirait 
Ih d’un cas de variation mis en Evidence grace a la selection 
et qui s’est fait dans des cultures productrices de sporanges 
aJ’excfusion de zygospores. 

Les sporanges de ce Mucor spincscens ne sont pas moins 
interessants par leurs caracteres histologiques que par ces 
observations d’ordre cultural. 

Les Mucorin^es dont nous avons 6tudi6 jusqu’ici la repro¬ 
duction asexuelle nous ont toutes offert le meme type de 
sporanges, en particulier le meme mode de production des 
spores par formation de fragments protoplasmiques se sepa- 
rant les uns des autres a la fagon des fragments d’une amibe 
en voie de division. Mucor spinescens (1) nous offre une 
modality differente dans le mode de formation deses spores; 
peut-6tre est-elle en relation avec la condition le plus sou- 
vent uninucl66e des spores de cette espece alors que les 
espfcces precedemment etudtees possedent des spores multi- 
nuc!66es a maturity. 

II se separe, comme dans les cas precedents; une partie 
sterile, interne, ou future columelle, et une partie fertile, 
peripherique, pourvue d’un protoplasma plus dense et de 
noyaux plus nombreux (PI. VL fig. 1). Portons sp6ciale- 
ment notre attention sur cette derniere region. 

Son protoplasme devient vacuolaire, et la confluence des 
vacuoles conduit a un stadeou le protoplasme est dispose sui- 


(I) Mucor $pine$cens a et6 obtenu comme impure^ du semis d’une Algue 
du genre Glceooapsa croissant sur un Lichen. 
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vant des cordons allonges renfermant des noyaux plus ou 
moinsregulierementalignes (PI. VI, fig. 2 ■ . Plus tard,le cor¬ 
don s’etrangle par places de maniere a former une serie de 
nodosites qui rappelle la disposition des grains d’un chape- 
let dont chacun renfermerait un ou deux noyaux, rarement 
plus (PI. VI, fig. 3). L’etranglement du cordon protoplas- 
mique continuant les grains du ehapelet s’individualisent, 
chacun devient une spore pourvue le plus souvent d’un soul 
noyau, parfois de deux, exceptionnellement de trois oq 
quatre (PI. VI, fig. 4). 

Les spores gardent quelque temps a l’interieur du spo- 
range la disposition en files qui trahit leur origine. Aucune 
substance intersporaire ne les separe. 

II s’agit done la d’un mode de formation des spores tout a 
fait nouveau et qui s’oppose nettemenl au cas ou les spores 
jeunes offrent des aspects amiboides. 


0. Absidia glauca Hagem (1907), Absidia septata van Tiegh. 

(1876), Zyyorhyjichus Moelleri Vuill. (1903). 

Nous n’avons pas etudie dans le detail les phenomenes 
histologiques de la formation des spores A'Absidia glauca 
etd f Absidia septata (1). Nous les faisons figurer ici pour indi- 
quer seulement la generality de la condition uninucleee des 


(1) Cesdeux espdees elde nombreuses autres nous ont 6t6 fournies par 
Ja « Station centrale d’Amsterdam pour la culture des champignons ». Ce 
laboratoire, dirigg par M 11 ® Westerdijk assistge de M»° Sluiter, conserve 
avec soin les cultures pures de Champignons qui lui sont envoyges el les 
livre a un prix modgrg aux mycologues (3 fr. 15 pour les membres de 
l’Association internationale des botanistes, 6 fr.. 30 pour les autres bota¬ 
nistes). Cette station, due a l’initiative de l'Association Internationale des 
botanistes est destinge a.rendreles plus grands services. 

Les esp&ces suivantes reinvent de cette provenance i^Mucor genwensis , 
Zygorhynchus Moelleri , Z. Vuilleminii, Rhizopus nigricans -h et —,Phyaomyces 
nitens 4- et —, Absidia glauca, A. septata , A. Orchidis-h et —, A, spinpsu, 
‘Mortierella isabellina , Cunninghamelia echinulata , C. Bertholietiae , Syrice- 
phalastrum cinereum et S. racemosum . 
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spores c YAbsidia glauca et*sa frequence ch evAbsidia septate. 
t Chez A . glauca , les spores sont toutes de petite taille et 
pourvues d’un seul noyau. Dans un jeune sporange nous 
avons cru reconnaitre 1’aspect de cordons protoplasmiques 
que nous avons etudiO cbez Mucor spwescens ; leur tenuitO 
serait en rapport avec la petite taille des spores, mais nous 
ne donnons cette observation que sous toute reserve. 

Chez A. septata, les spores sont de taille variable; les plus 
peiite3 sont uninucleees, les plus grandes renferment deux 
ou trois noyaux. 

De meme, chez Zygorhynchus Moelleri la regie est la struc¬ 
ture uninucleee des spores ; exceptionnellement les plus 
grosses peuvent renfermer deux ou trois noyaux. 


7. Mortierella tsahellma Oudemans (1901). * 

Un des caracteres essentiels des sporanges du genre Mor- 
tierclla est l’absence de columelle: c’est la un trait funda¬ 
mental qui eloigne, plus encore que la cortication de leurs 
zygospores, les especes du genre Mortierella de celles du 
genre Mucor et qui vaut au genre Mortierella d’etre separe 
dansune famillespeciale, celle des Mortierellees, des autres 
MucorinOes, en particulier de la famille des Mucorejes a 
laquelle sont rapportOes les especes dont nous venons 
d etudier les sporanges. 

L’etude histologique des sporanges de Mortierella isabel- 
m lina ne laisse pas reconnaitre la separation du sporange en 
une zone fertile et une zone sterile. 

Le jeune sporange renferme un grand nombre de noyaux; 
une cloison plane le separe du pedicelle; a son interieur se 
forment de petites spores serrees les unes contre les autres 
et gSneralement^ninucleees. La petitesse de ces elements 
est un obstacle a I’etude approfondie de leur formation. 
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B. — Mucormtesfi comdiophores. 

Nous abordons maintenant 1’etude do quelquesMucorin6es, 
dont les organes de dissemination ne se forment plus a Tin- 
terieur d’un sporocyste mais semblent avoir emigre a sa 
peripherie ; de spores ils sont devenus conidies. 

Nous entendons ce terme dans son sens restreint, celui 
qu’il a generalementchezles Champignons superieurs. Nous 
ne confondons pas avec les conidies les stylospores des Mor- 
tierellees ; nous en distinguons egalement les a conidies » 
douteuses des Syncephalus, des Synccphalastrum et des 
Piptorephalis. Nous verrons un peu plus tard qne ces pre- 
tendues conidies sont en realite des spores internes diff£- 
rentes a vrai dire de celles qui nous ont occupes jusqu’ici 
et dont la veritable signification sera etablie grace aux 
Mucorinees dont nous entreprenons P6tude. 

Ayant ainsi restreint le sens du motconidie, nous allons 
etudier les conidies dans un genre de Mucorinees chez 
lequel elles se presentent sous une forme remarquablement 
typique, le genre Cunninghamella. 

Cunninghamella echinulala Thaxter (1891,1903) = C. afrt- 
cana Matruchot, (1903) et Cunninghamella Berlholleliw 
Stadel (1911). 

Le nom generique de Cunninghamella a ete donne par 
Matruchot (1903) a un Champignon qu’aurait pu recevoir 
le genre (Edocephalum mais que Matruchot a prefere rat- 1 
tacher aux Mucorinees. Le Cunninghamella ressemble en 
effet a une Mucorinee connue depuis longtempssous le nom 
de Choanephora (Cunningham, 1878). A vrai dire on ne 
lui reconnaissait autrefois eomme appareil reproducteur que 
des conidiophores semblables a ceux de* Choanephora 9 et 
Matruchot aurait sans doute besite a rattacher aux Muco¬ 
rinees cette espece purement conidienne s’il n’avait dispose 
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d’un argument d’une nature toute particuliere. Apres avoir 
etabli queles Piptocephalis parasitent les Mucorin6es a I'ex- 
(feption des aulres Champignons, Matruchot reussit a obte- 
nir leparasitisme d’un Piptocephalis sur un Canninghamclla 
et en conclut que ce dernier appartenait au groupe des 
Mucorinees. Ce faisant, il fut certes bien inspire car, 
depuis, Blakeslee (1905) a confirme d’une mani&re definitive 
1’attribution du genre Cunning hamclla aux Mucorinees en 
decouvrant ses zygospores. 

Ces Champignons dont nous nous occupons sont done des 
Mucorinees dont la seule forme de reproduction asexuelle 
est un conidiophore d apparence cedoc£phaiee. 

Nous avons etudie la formation des conidies de Cun- 
ninghamelhi cchinulata et C. fferlholletiw • 

Chez Cunninghamella echinulata Ie renflement qui supporte 
les conidies nait comme un sporange d’une Mucorin6e 
banale, a l’extremite d’un filament. Comme s’il s’agissait 
d’un sporange, son protoplasme renferme de la mucorine, 
de nombreux noyaux, et se separe, comme s’il allait se for¬ 
mer une columelle, en deux couches dont l’exterieure plus 
dense renferme des noyaux plus nombreux. 

Cette tete renflee pousse autourd’elle de petits bourgeons 
reunis a elle par un fin st£rigmate. Chacun devient une 
conidie (PI. VI, fig. 5). Les noyaux de la peripheric de la 
tete du conidiophore traversent le st6rigmate et se rendent 
dans les conidies. Chacune renferme a maturity de trois a 
huit noyaux (PI. VI, fig. 6). 

• Des phenomenes sensiblement les memes ont lieu lors de 
la formation des conidies d eCunninghamella Beriholletias ou 
cependant les noyaux sont un peu plus gros que dans 
Pespfece precedente (PI. VI, fig. 7-8). 

On assiste done dans ces deux especes a la migration du pro¬ 
toplasma et des nsyaux dans un bourgeon externe ; au lieu de 
constituer des spores a l’interieur de la t£te renflee, le proto¬ 
plasma et les noyaux forment des conidies a la peripheric. 
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' Par le mode de formation de> leurs spores les Cun- 
ninghamella sont des Mucorinees quelque peu aberrant^. 
Leurs conidiophores sont en tout semblables a certains coni- 
diophores de Champignons superieurs. Ce sont done des 
Champignons dont la reproduction sexuelle est celle de 
Mucorinees banales mais que la reproduction asexuelle 
place au rang de Champignons plus evolues. 

Les auteurs n’ont pas paru frappes par les rapports de 
parenle qu’implique pour les Cunninghamella et certains 
Champignons superieurs la possession commune r d’un meme 
type de conidiophore. 

Jusqu’ici les partisans de 1’origine commune des Champi¬ 
gnons superieurs et des Champignons inferieurs se sont 
surtout fondes sur les ressemblances discutees des organes 
de la reproduction sexuee. La reproduction asexuSe par 
conidiophores semblables dans les deux groupes nous parait 
un argument puissant pour aftirmer le monophyletisme des 
Champignons. 

C. — Mucorinees a coni dies douleuses . 

Vuillemin (1902) a reuni sous le nom de Cephalidees trois 
genres de Mucorinees : Piptocephalis , Syncephalis, Synce- 
phalastrum , que caracterise la presence de spores speciales 
groupees en rangees rectilignes portees en grand nombre 
a la surface d*une lete reuflee. Dans son esprit ce groupe- 
ment est tout physiologique ; les formes qu’il renferme 
montrent une commune adaptation de leurs appareils repro- 
ducteurs a la dissemination de leurs spores par le vent. 

Mais si cette explication de la forme particuliere quepr&- 
sente leur appareil de reproduction asexu£e est admise 
generalement, son interpretation est fort discutee. 

Les Cephalidees sont considSrees soit comme des Cham-. 
pignonsa sporanges— Van Tieghem et Le Monnier (1873), 
Schroeter (1886), Berlese et de Toni (1888), Thaxter (1897), 
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Man gin .(1899), Vqillemin (.1902) souiiennent cette opinion 

— goit comme des Champignons producteurs de conidjes 

— c’est Tavis de Fresenius (1864), de Bary et Woronine 
(1866), Brefeld (1872), Eichler, A. Fischer (1892), Oude- 
mans (1897), Schroeter (1897). . 

Leurs spores sont consid6r6es par certains auteurs comme 
des conidies, d’autres y voient des spores internes compa¬ 
rables aux spores formees dans des sporanges; d’autres entin 
consicterent l'ensemble des spores d’une meme rangee 
comme une qpnidie se fragmentant en articles. 

Nous etudierons l’origine et la structure de ces elements 
reproducteurs dans deux (spaces de Syncephalastrum et 
nous proposerons pour eux une interpretation nouvelle qui 
nous a 6te sugger^e par la comparaison des appareils qui 
Jes produisent, d une part avec les conidiophores que nous 
venons detudierchez les Cunninyhamclla , d’autre part avec 
les conidiophores evolues’ que presentent les Champignons 
superieurs. 

Syncephalastrum cinereum Bainier (1907) et Syncephalas - 
trum racemosum Cohn (1886). 

Le genre Syncephalastrum a 6t6 cree pour des Cephalidees 
caracteris6es par la ramification lat^rale de leurs appareils 
de fructification asexuelle. II se distingue par la des Synce - 
p halts dont les appareils spo.riferes sont simples generale- 
mcyit et des Piptocqphalis dont les filaments fertiles sont plu- 
sieurs fois ramifies selon le mode dichotome. On le voit, ce 
sont la des differences d’ordre secondaire, aussi les conclu¬ 
sions que nous deduirons de l’etude des Syncephalastrum 
peront-elles sans doute valables pour les deux genres voisins 
et l’interpr£tation que nous donnerons de la fructification 
asexuelle 3u premier genre s’appliquera sans doute aux 
deuxautres., 

One tete sporifere de Syncephalastrum debate coihme 
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celle (Tune Mucorinee a sporangesou comme celle d'un Cun - 
nmghamella. II ne se fait point de spores a son interieur mats 
elle pousse, comme chez un Cunninghamella, des bourgeons 
ou passent du protoplasma et des noyaux (PI. VII, fig. 1). 

Exceptionnellement des bourgeons naissent sur un renfle- 
ment lateral et non terminal (PI. VII, fig. 4). 

Les noyaux du renflement, en s’allongeant, traversent les 
sterigmates etroits qui relient les bourgeons a la tete 
renflee ; la figure 2, planche VII, montre divers stades de 
retirement de ces noyaux plastiques qui quittent la tete spo- 
rifere pour se rendre dans les bourgeons de Id pdripherie. 

Parfois une vingtaine de noyaux emigrent ainsi dans les 
bourgeons qui se sont allonges perpendieulairement a la 
surface du renflement qui les porte. 

Souvent le protoplasme du renflement se difference en 
deux couches : une couche superficielle dense qui fournit 
les bourgeons et une couche interne a protoplasme moins 
abondant et creusee de grandes vacuoles (PL VII, fig. 3). 
Cette disposition est analogue a celle que nous avonsobser- 
vee chez les Cunninghamella dans le renflement du conidio- 
phore ; elle rappelle dgalement la separation du proto¬ 
plasme du sporange en deux regions qui chez les Mucori- 
nees a columelle precede la formation de cet organe. 

Quand les tubes fructiferes ont atteint leurs dimensions 
definitives les spores apparaissent a leur intdrieur. Elies se 
font par une condensation du protoplasme en elements 
spheriques ou elliptiques dont chacun est une spore. 

Chaque spore renferme un on plusieurs noyaux (PL VII, 
tig, 3) ; le plus souvent il y a un noyau unique dans chaque 
spore. Les spores s’individualisent toutes a peu prfes en 
meme temps, ainsi que Thaxter (1897) La constate chez un 
Syncephalastrum ; en tout cas, quand leur formation n’est 
pas simultan£e, elle n’est ni centrifuge, ni cei\trip6le (PL 
VII, fig.5-6-7-8-9). 

Chacune des spores s'entoure d’une membrane propre 
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differente de celle du lube qui les renferme (PI. VII, 
fig. 10-11). 

Ltf formation des spores a Pinterieur des tubes fructiferes 
se fait de la meme fagon cbez Syncephalastrum cinereum et 
chez S. raccmosum (PI. VII, fig. 11), elle doit etre decrite 
comme une production de spores internes a l’interieur d’une 
sorte de sporange allonge. Van Tieghem a compare autre¬ 
fois (1875) la formation des spores dans les tubes allonges 
des C6phalidees a la formation des spores des asques tubu- 
leux dfcs Pezizes. Nous voyons que la ressemblance est 
toute superfioielle. 

Chacune des spores des Syncephalastrum n'est pas une 
conidie car un tel organe est exogene par definition ; le sac 
qui les produit n’est pas non plus un veritable sporange 
homologue de celui des Mucor . IL nous parait que les Syn¬ 
cephalastrum n’ont plus de sporange fonctionnel ; cet 
organe est represente chez eux par la tete renftee qui 
supporte les baguettes sporogenes, de meme qu’il est repre¬ 
sente chez les Cunninghamella par la vesicule qui supporte 
les conidies. La tete renfl6e des Syncephalis et des lHptoce - 
phalis merite la meme interpretation. 

Nous trouvons une confirmation de cette maniere de voir 
dans une observation de Vuillemin (1887) : il a constate une 
segregation du protoplasme de la tete renflee du Synccphalis 
intermedia comme s’il s’agissait d’une formation de spores. 

Vuillemin (1887) a laisse entrevoir des rapports entre 
les baguettes sporangiales et des conidies. C’est des conidies 
en effet que sont homologues les bourgeons producteurs de 
spores internes des Syncephalastrum . L’appareil reproduc- 
teur asexue de ces Mucorinees est done un conidiophore 
mais un conidiophore plus evolue que celui des Cunning ha¬ 
mella auquel il ressemble dans sa periode de jeunesse. Les 
616ments qui chez Cunninghamella sont des conidies ne 
jouent pas ce rdle chez Syncephalastrum , ce sont des cellules 
productrices de spores internes. La formation des 6l6ments 
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reproducteurs asexues, qui a sabi un premier retard lorsde 
la transformation da sporange primitif en conidiopbore a 
spores externes chez les Cunninghamella , subit, che$ les 
Synccphalastrum, un nouveau retard par la production de 
spores internes a l’interieur des elements qui chez les Cun- 
ninghamella fonctionnent comme conidies. 

Qu’on ne confonde pas notre interpretation avec eelle de 
Brefeld qui assimile a une conidie la baguette sporogene 
des Cephalidees. Brefeld considere les spores de ces Cham¬ 
pignons comme resultant d’une desarticulation d’un,e coni¬ 
die, d’une fragmentation d’une conidie plurinucle^e. Dans 
notre maniere de voir la baguette sporogene des Syncepha- 
laslrum n’est pas une conidie ; elle derive d’une conidie. 
Elle n’est pas plus une conidie que la tete renflee d’un 
conidiophore n’est un sporange ; elle fnt a l’origine une 
conidie mais, par suite d’un retard dans la formation des 
elements disseminateurs, cette conidie primitive a produit 
des spores a son interieur. 

Nous trouverons dans la troisieme partie de ce travail des 
exemples analogues d’un pareil retard ; disons seulement 
pour le moment que la phialide des Aspergillus est tout a 
fait comparable a la baguette sporogene des Synccpha- 
laslrum. Les deux organes naissent comme une conidie ; 
Tun produit des spores a son interieur, l’autre les emet a 
l’exterieur. Autrement dit, un tube sporogene de Syncepha- 
lastrum n’est pas autre chose qu’une phialide d’ Aspergillus 
qui au lieu de produire des spores externes les produit a son 
interieur, a lafagon d’un sporange.La reproduction asexuelle 
des Synccphalastrum y et avec eux des Cephalidees, nous 
apparait ainsi comme le resultat d’une longue evolution. 



CHAPITHE III 


LA REPRODUCTION SEXUELLE. 


Les premieres notions sur la reproduction sexuelle des 
Mucorinees remontent a 1829. A cette ypoque ou les con- 
naissances sur la sexualite des vegetaux et des animaux 
etaient fort impresses, Ehrenberg eut I’oecasion d’observer 
la formation de la zygospore d’une Mucorinee, Sysygitcs 
megasperma , aujourd’hui connue sous le nom de Sporodinia 
grandis , et le merite de lui attribuer nne signification 
sexuelle. La formation des zygospores de Sporodinia grandis 
est le premier exemple connu de reproduction sexuelle chez 
les Champignons. C’est egalement le plus couramment cite ; 
grace a la simplicity avec laquelle il se pr^sente lorsqu on 
n’envisage que ses manifestations ext6rieures, il est devenu 
un type classique de reproduction sexuelle dans les ouvrages 
el6mentaires de botanique. On le compare gyneralement a 
la reproduction sexuee du Spirogyra ; on considere les am¬ 
poules qui melangent leur contenu comme deux gametes, la 
zygospore qui resulte de leur fusion est un ceuf dont la for¬ 
mation est un cas typique d’isogamie. 

La signification sexuelle qu’Ehrenberg attribuait aux 
zygospores de Sporodinia a trouve une confirmation dans 
r&ude approfondie du mode de formation des zygospores 
des Mucorin6es. Toutes ne sont pas Je fruit d’une stricte 
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isogamie et il est possible de voir parfois des differences 
entre les branches copulatrices. Chez Atmdia les falcres que 
produisent generalement les deux suspenseurs peuvelit 
n’exister que sur l un d’entre eux ou bien leur formation peut 
etre plus precoce sur l’un que sur 1’autre. Chez le Phyco¬ 
rny ces les suspenseurs portent des epines qui apparaissent 
plus tot sur Tune des branches que sur 1’autre. Aiileurs, les 
suspenseurs peuvent etreinegaux. Les gametes eux-memes 
peuvent differer par la tail le ; le plus petit est alors defini 
comme gamete male, l’autre comme gamete femelle. Tdutes 
ces differences, bien que legeres le plus souvent, ont ete 
considerees comme des indices de differenciation sexuelle 
entre les ampoules copulatrices. 

Vuillemin (1880 2 , 1887) a fait connaitre une Mucorinee 
ou l’heterogamie est remarquable par sa Constance, par la 
difference de taille qu'elle introduit entre les gametes et 
par la difference de forme que presentent les suspenseurs. 
L’heterogamie est assez marquee pour que cette espece, 
designee d’abord par Vuillemin sous le nom de Mucor hete- 
rogamus , soit devenue (Vuillemin, 1003) le type d’un genre 
nouveau, le genre Zygorhynchus, defini surtout par les 
caracteres auxquels il doit l’heterogamie de ses zygospores. 

Cependant Vuillemin n’a pas vouiu voir dans le caractere 
heterogame de la zygospore de cette Mucorinee l’indica- 
tion d’une difference sexuelle entre les branches copula¬ 
trices. Leur difference de taille est purement vegetative. 
Leur union n’a que la valeur d’une simple anastomose 
comme il sen fait souvent chez les Champignons superieurs. 
L’existence des azygospores, en tout semblables aux zygo¬ 
spores sauf par la fusion des rameaux qui donne naissance a 
ces dernieres, etait un argument pour ceux qui doutaient de 
la nature sexuelle des zygospores. Bien plus, aux yeux de 
Vuillemin (1908), la difference de taille des pretendus 
gametes de Mucor helerogamus , loin d’etre une marque de 
differenciation sexuelle, 6tait un acheminement vers la 
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suppression totale de l’un d’eux, c’est-a-dire vers la forma¬ 
tion d’azygospores, d’organes manifestement depourvus de 
sfixualite. 

Pour detruire les doutes qui se sont eleves sur l’existence 
de phenomenes sexuels bien caracterises chez les Mucori¬ 
nees, il a fallu le developpement de deux techniques : la 
technique experimentale et la technique histologique. 

La technique experimentale est l oeuvre de Blaskeslee 
(1904 1 , 2 ). Blaskeslee a montre que les zygospores sont le 
resifltat d’un acte sexuel et il a fixe dans une large mesure 
les conditions de leur production. 

Un certain nombre de Mucorinees forment facilement 
leurs zygospores sur des milieux divers. Toutes les fois 
qu’elles se trouvent dans des circonstances convenables, la 
production des zygospores a cerlainement lieu. C'est le cas 
du Sporodinia grandis : tout thalle de Sporodinia grandis 
place sur mie de pain ou carolte, vers 20°, formera des 
zygospores. Une spore unique , isolee, de Sp. grandis semee 
dans les memes conditions fournit un mycelium surement 
producteur de zygospores. 

Chez d’autres Mucorinees la production des zygospores 
est entouree de grandes difficultes, c’est un phenomene 
capricieux qui echappe, semble-t-il, a tout determinisme. 
Ainsi, de Bary (18(>(5) a obtenu des zygospores de Ithizopns 
nigricans e n semantdes spores de cette Mucorinee dans un 
bocal clos renfermant du pain humide. Le procede ne reussit 
pas toujours; on n'est pas assure de voir apparaitre des 
aygospores quand on seme dans ces conditions soit des 
spores soit un mycelium de Hhizopus nigricans. Quand on 
seme une spore isolee on n’en obtient jamais. 

Les Mucorinees se partagent done en deux grandes cate¬ 
gories : les unes, du type de Sporodinia grandis , sont 
susceptibles de denner des zygospores quand on seme surun 
milieu convenable une spore unique ; elles sont dites 
homolhalliques. Les autres, dites Mtdrothalliques , sontdu type 
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de Rhizopus nigricans; elles ne donnent jamais de zygo¬ 
spores par le semis d’une spore unique sur quelque milieu 
que ce soit. La culture du mycelium issu d'une spore unique 
de Rhizopus nigricans ne renfermera jamais de zygospores, 
pas plus que toute culture issue d’elle obtenue en repiquant 
des fragments de mycelium ou en semant des spores qu’elle 
aura produites. Toutes ces cultures qui ont a leur origine 
une spore unique sont vouees a la sterilite. 

Supposons que nous ayons realise une collection de tel les 
cultures steriles obtenues avec des spores isolees de prove¬ 
nances diverses. Prenons deux de ces cultures steriles, 
empruntons a chacune un fragment de mycelium, une spore 
ou un groupe de spores, que nous placerons ensemble dans 
un tube de culture sterilise. Repetons I’operation avec des 
milieux divers et en groupant deux par deux nos cultures 
steriles de toutes les manieres possibles. Nous reunirons 
ainsi, dans des conditions variees, des thalles d’origine 
differente, provenant de deux spores de Rhizopus nigricans. 
Dans quelques-unes de ces dernieres cultures nous aurons 
peut-etre quelque chance de voir apparaitre des zygospores ; 
i) a suffi, pour provoquer leur formation, de mettre en 
presence deux myceliums particuliers, d’origine differente. 
Reprenant alors les deux cultures steriles, d’ou sont venus 
les myceliums dont la rencontre etait necessaire a la for¬ 
mation des zygospores, nous aurons entre les mains deux 
formes de Rhizopm nigricans incapables, isolees, de donner 
des zygospores mais susceptibles den produire quand elles 
sont mises en presence. 

On peut croire, avec Blakeslee, que ces deux formes 
correspondent a deux sexes qui, separes, restent steriles et 
qui ne trouvent un terme a leur sterilite qu’en s’unissant 
entre eux. 

Toutes les Mucorinees heterothalliques comprennent deux 
races dont les myceliums ne produisent de zygospores 
qu’autaut qu’ils sont reunis. Ces deux races sont a peu pres 
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identiques Tune a l’autre ; elles presentent cependant de 
faibles differences morpbologiques dont les premieres 
avaient ele vues deja par Blakeslee rnais qui sont surtout 
connues par le travail de M lle Korpatchewska (1909). Tou- 
tefois ces differences morphologiques sont toujours peu 
importantes et sont le plus souvent d’ordre cultural ; le - 
dimorphisme des ampoules copulatrices n’est pas [’expres¬ 
sion morphologique de cette sexualite d’ordre presque 
exc+usivement physiologique. Bien plus, des especes ou 
l heterogafliie est tres accusee, comme les Zyyorhynchw, 
appartiennent a la categoric des Mucorinees homothalliques, 
ou elles coudoient des Mucorinees isogames comme Sporo- 
dinia grandis , alors que des formes isogames, chez lesquelles 
aucun indice de differenciation sexuelle n’a ete releve par 
les morphologistes., voisinent avec des formes helerogames 
dans les Mucorinees heterothalliques. 

Chez ces dernieres, les deux sexes emprunlent des formes 
identiques que des cultures issues de spores isol^es per- 
mettent de separer et que l’experience seule permet de 
reconnaitre. Les mots du langage courant nous manquent 
pour exprimer les caracteres de cette sexualite cachee qui 
detie le morphologiste et qui violente les ideesdu physiolo- 
giste sur la nature des phenomenes sexuels. Les mots male 
et femelle ne convenaient pas |>our designer les deux thalles 
dont la rencontre permet la production des zygospores, 
Blakeslee leur a donne les noms + et —. 

, Ayant impose arbitrairement les noms de -f et — a deux 
thalles de sexes differents d’une espece de Mucorinees, il 
est possible de connaitre le signe qu’il convient d’attribuer 
a une culture sterile de cette Mucorinee. Donne-t-elle des 
zygospores avec la culture type de signe +, elle doit 
recevoir le signe — et inversement. 

Le meme procede est valable pour une Mucorinee hete- 
rothallique quelconque dont on aura separe les deux sexes. 
Mise en presence d’une culture d’une espece differente dans 
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des conditions diverses, ou bien elle restera sterile — elle 
recevra alors le signe de la culture etalon — ou bien la 
rencontre de celle-ci et de la culture en experience produira 
un commencement de formation de zygospore sans fusion 
des deux rameaux : il se fera ce qu’on a appele des 
a hybrides imparfaits », auquel cas la culture en expe¬ 
rience recevra le signe contraire de celui de la culture 
temoin. 

On peut dire que les Mucorinees heterothalliques fos- 
sedent des thalles de deux sortes, afleetes des, signes + 
et —, capables de donner, quand on les met en presence, 
des hybrides imparfaits si les Mucorinees sont d’es- 
peces ditferentes, des zygospores si elles sont de meme 
espece. 

Les Mucorinees homothalliques sont considerees comme 
affecteesa la fois des signes -f et — . 

Mais si remarquables que soient les r6sultats apportes par 
Blakeslee a la connaissance de la sexualite chez les Muco¬ 
rinees, ils ne font connaitre que les circonstances dans 
lesquelles se font ou ne se font pas certaines anastomoses 
qui sont le prelude de phenomenes sexuels. Le phenomene 
sexuel profond echappe a cette technique tout exterieure ; 
il est d’ordre histologique. 

Indiquons rapidement les tenlatives successives, le plus 
souvent infructueuses, que les histologistes ont faites pour 
reconnaitre, dans les zygospores des Mucorinees, les phe¬ 
nomenes intimes de la sexualite. 

Le caractere multinuclee des. zygospores de Mucorinees 
fut etabli par Istvanffi (1889, 1895), puis par Dangeard et 
Leger (1894 S 2 )- Puis vinrent les recherches de L6ger 
(1895 i 9 2 , 1896), Gruber (1901), Namylowski (1906), Dan¬ 
geard (1906), Lendner (1908, 2 , n ), Gruber (1912), McCor¬ 
mick (1912), enfin les notres (1911, 2 , 4 , 1912 *, 1913 1 ). 

Les discussions que soulevent les observations, le plus 
souvent discordantes, de ces auteurs trouveront mieux leur 



MUCORINEES 53 

place dans chacun des paragraphes qui seront consacres a 
l’etude des especes en litige. Nous les indiquerons dans les 
pages qui suivent au cours de l’exposition des resullats que 
nous a fournis Tetude histologique des zygospores de 
plusieurs especes de Mucorinees. 

1. Mucor sylvaticus Hagem (1907). 

Mucor sylvaftcus e st une Mucorinee des forets. Hagem 1’a 
troavee pour la premiere fois dans de la terre prise dans un 
bois de pjns pres de Christiana. Lendner (1908 3 ) 1’a re- 
trouvee dans le sol des bois en Savoie. 

Nos cultures ont ete obtenues du semis d’un Borrcra 
recolte dans la foret de Fontainebleau aux environs de Bois- 
le-Roi. Elies ont fourni en abondance des zygospores sur 
des milieux divers, en particulier sur carotte : au bout de 
quelques jours les zygospores deja noiratres apparaissent 
sur le mycelium aerien, tout pres du substratum, speeia- 
lement au voisinage des parois du tube de culture. Les 
sporanges et les chlamydospores ne sont pas rares. Entin 
le mycelium, dans nos cultures, a presente en abondance 
les renflements caracteristiques de cette espece. 

La faciliteavec laquelle nous avons oblenu les zygospores 
nous a permis d’entreprendre sur cette espece 1 etude de la 
reproduction sexuelle. Elle offre pour etudier des zygospores 
un materiel assez favorable et nous avons pu faire une elude 
assez complete des noyaux dont des notes^ preliminaires 
ont fait connaitre les r6sultats essentiels (Moreau, 1911 2 ). 

Une jeune zygospore, peu apres la disparition de la 
membrane mitoyenne qui permet la fusion des deux 
ampoules copulatrices qu’elle separait, se presente avec un 
protoplasma creus6 de vacuoles et un certain nombre de 
noyaux variable avec les zygospores (PI. VIII, fig. 1). Ces 
noyaux presentent la m6me structure que les noyaux du 
thalle (PI. III,fig.6)auquelilsappartenaient peu auparavant: 
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un nucleoplasme, limite par une membrane, renferme un 
nucleole central ou lateral. 

Leur structure change bientot. Its offrent tous a la fois de^ 
phenomenes de division par karyokindse. La simultaneity de 
ces phenomenes n’est pas rigoureuse, de sorte qu’on peut, 
dans une meme zygospore, en suivre toutes les phases. A 
cotede noyaux encore au repos on trouve des noyaux pre- 
sentant deux points chromatiques aux extremites d’un meme 
diametre ; ce sont sans doute les deux centrosomes qu’on 
retrouve nettement caracterises a un stade ulterieur ; (1 ils 
occupent alors les deux extremites d’un fuseau sur les filets 
achromatiques duquel se trouvent deux chromosomes 
(PI. Ill, fig. 8). A ce stade de la plaque equatoriale le 
noyau est depourvu de membrane nucleaire el de nucleole. 
Plus tard les deux chromosomes se divisent en deux et le 
fuseau se presente alors avec qualre chromosomes se diri- 
geant par paire vers les extremites. IIs rejoignent bientot 
les centrosomes et chaque couple prend part a la constitution 
d’un nouveau noyau. Les deux noyaux aiusi obtenus 
reprennent la structure du noyau qui leur a donne naissance. 

Cette mitose a tous les caracteres de celles que nous avons 
decrites dans le thalle (PI. Ill, fig. 7-9-10-11-12-13-14) ; 
notons seulement que le fuseau est moins long que celui 
de ces dernieres. 

Un peu plus tard le protoplasme devient plus dense; a 
la structure alveolaire succede une structure reticulee ou 
reticulee-alveolaire (PI. VIII, fig. 2-3). A ce moment la 
plupart des noyaux que renferme la zygospore se placent 
par paires et se rapprochent. Arrives au contact, ils se 
fusionnent. Ils se presentent alors avec faspect tres caract6- 
ristique d’un noyau ordinairement allonge pourvu de deux 
nucleoles. Pendant que le noyau s’arrondit les deux 
nucleoles viennent au contact et se fusionnent a leur lour ; 
on obtient ainsi un noyau unique plus gros que chacun des 
deux noyaux copulateurs. 
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Nous touch ns la le phenomene capital de la reproduction 
sexuelle : la zygospore des Mucorinees est Ie siege de 
fusions nueUaires multiples dont chacune est une kari/ogamie 
sexuelle. 

En m£me temps que la plupart des noyaux prennent part 
a ces fusions sexuelles, d’autres, en petit nombre, voient leur 
taille diminuer ; on ne les retrouvera bientot plus dans le 
protoplasme que sous forme de points chromatiques *, ce 
sont des noyaux frappes de dtgtntrcscence. (PI. VIII, fig. 2- 
3-4#5-6\ 

Une zygospore qui pr6sente ces phenomenes de fusions 
de noyaux et de degenerescence nucleaire n’est plus une 
toute jeune zygospore : sa paroi commence a se couvrir 
d’epaiss’ssemenls brunfttres qui, plus tard, en s’etendant 
I’entoureront d’une coque epineuse epaisse. 

Ces phenomenes sont d’ailleurs lents ; ce n’est pas tous a 
la fois que les noyaux copulateurs se placent par paires et 
se fusionnent; ce n’est pas non plus tous en meme temps 
que les autres noyaux sont frappes de degenerescence. Les 
memes phenomenes se poursuivent pendant que vieillit la 
zygospore, que sepaissit son enveloppe epineuse et que la 
structure reticulee de son protoplasma fail place a une 
structure alveolaire. 

A ce moment la zygospore renferme trois sortes de 
noyaux : des noyaux de grande taille, qui sont des noyaux 
resultant d’une fusion, des noyaux de taille moyenne parfois 
par paires, qui sont des noyaux encore dans leur elat 
primitif, enfin de tout petits noyaux, vestiges de noyaux 
atteints de degenerescence. 

Plus tard, en dedans de la couche epineuse, se depose 
une membrane epaisse ; celle-ci merite le nom d’endospore 
qui I’oppose a l’exospore qu’elle vient doubler interieure- 
ment et contre laquelle elle s’applique iutimement en 
epousant les details.de sa face interne. 

La zygospore vieillie ne renferme plus que des noyaux 
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de fusion dont chacun se presenle avec deux masses chro- 
rnatiques : Tune, petite, arrondie, est le nucleole ; l’autre, 
rnoins coloree, a contours moins reguliers, represente la' 
chromatine du nucleoplasme. Ce sont ces noyaux qui, plus 
tard, donneront naissance aux noyaux du thalle, ou du 
sporange, qui resultera de la germination de la zygospore. 

En parcourant 1 histoire de la zygospore de Mucor sylva- 
ticus nous avons rencontre des phenomenes nucleaires 
divers : des mitoses d’abord, puis, simultanement.des fusions 
et des degenerescences. 

Des phenomenes semblables ont ete decrits par Dangeard 
(I90t) -) dans la zygosf ore de Minor fragilis. Les mitoses 

ont ete soupgonnees par lui a la suite de numerations de 
noyaux dans la jeune zygospore et dans des zygospores 
plus vieilies. En les deerivant en detail nous confirmons ces 
presomplions. 

Quant aux fusions et aux degenerescences de noyaux, 
elles offrent les memes caracteres chez Mucor sylvalicus que 
cellos que Dangeard a decrites chez Mucor fra gib's. L’his- 
toire de la reproduction sexuelle de Mucor sylvaticus 
concorde done dans ses traits generaux avec celle de Mucor 
fragilis\ aussi la zygospore de Mucor syloaticus est-ellesans 
doute susceptible de 1’interpretation que Dangeard a donnee 
de la zygospore de Mucor fragilis. 

Avec Dangeard, nous considerons les deux articles copu- 
lateurs qui s’unissent pour former une zygospore comme 
deux gamelanges. I Is renferment un grand nombre de 
noyaux. Ceux-ci ne sont pas veritablement des noyaux 
sexuels; ils ne possedent cette qualite qu’apres la mitose 
qui precede leurfusion. A ce moment les deux gametanges 
ont deja melange leurs protoplasmes. A aucun moment ils 
nlndividualisent leurs gametes ; ceux-ci sont indivis dans la 
masse du protoplasnhe de la jeune zygospore ; chacun est 
represente par un noyau sexuel. Parmi ces noyaux, les urls, 
en petit nombre, degenerent; les autres se fusionnent par 
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paires comme ils Tauraient fait apres l’union des gametes si 
ceux-ci s’etaient unis hors de la zygospore. 

• La zygospore de Mucor sylvaticm r6sulte done, comme 
l’oospore des Peronosporees (cf. en particulierStevens, 1899, 
1901)etde certaines Saprolegniees (cf. en particulier Miyake, 
1901), de la fusion de deux gametanges. La comparaison se 
poursuit assez loin puisque des fusions de noyaux et des 
degenerescences nucleaires ont lieu dans les deux cas et 
que nous, avons decouvert cliez Mucor sylraticus des mitoses 
coAparables a celles qu’on commit depuis longtemps chez 
les Peronosporees et les Saprolegniees. Cependant ees der- 
nieres ont lieu dans les gametanges eux memes, avant leur 
union ; des gametes pourraient encore se separer autour des 
noyaux sexuels comme ils le font parfois chez les Sapro¬ 
legniees (Trow, 1904 ; Claussen, 1908). Chez les Mucorin6es 
les noyaux sexuels sont mis en presence ausein d’un proto- 
plasmecommun des le moment de leur formation; la fusion 
des gametanges precede la formation des noyaux des 
gametes. 

Les mitoses que nous avons decrites chez Mucor sylca- 
ticus presentent encore quelque dissemblance avec celles des 
Peronosporees et des Saprolegniees. Dans ces derniers cas 
ellessont simultanees ; elles le sont moins strictement chez 
les Mucorinees : peut*etre faut-il attribuer a rheterogeneite 
que le protoplasme des zygospores doit a sa double origine 
l’imperfection du synchronisme de leurs mitoses. 

MaJgre ces differences les mitoses de Mucor sylraticux 
semblent homologues de celles des Peronosporees et des Sa¬ 
prolegniees et doivent recevoir la meme interpretation. 

Les auteurs n'ont pas donne de bonne explication de ces 
mitoses chez les Peronosporees et les Saprolegniees. La 
plus precise, indiquee par Trow (1904), a propos de Adilya 
dc Baryana et A . polyandra , consiste a les considerer 
comme des mitoses reductrices precedant la fecondation 
comme celles qui preludent, chez les animaux superieurs, a 
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la formation des gametes. Cette interpretation a ete discutee. 
La similitude des figures de division que nous avons 
decritesdans le thalle de Mucor sylvaticus et dans la jeune 
zygospore de la meme espece nous autorise a rejeter cette 
explication chez les Mucorinees et sans doule aussi chez les 
Peronosporees et les Saprolegniees. 

Une comparaison de ce qui se passe dans ces trois 
families avec les phenomenes de gametangie que nous ont 
oflerls les Vaucheries nous conduit a une interpretation des 
mitoses preliminaires de la formation des noyaux sexeels 
en conformite avec les regies generates de revolution de la 
reproduction. 

Les gametanges des Vaucheries sont semblables,au debut, 
a ceux des xMucorinees ; nous avons vu que le gametange 
male conserve des caraeteres primitil’s, mais que le game- 
lange femelle n’individualise pas ses gametes ; c’est a lui 
que doivenl elre compares les gametanges des Mucorinees. 
Comme chez les Mucorinees certains noyaux sexuels sont 
sacrifies et degenerent. A vrai dire la degenerescence est 
plus importanle puisqu’elle n’epargne qu’un seul noyau, 
mais nous verrons chez d’autres Mucorinees des pheno¬ 
menes accentues de degenerescence. 

Chez les Vaucheries les noyaux qui degenerent et le noyau 
sexuel fonctionnel sont les noyaux primitifs du gametange. 
Chez Mucor xylvalicus les noyaux sexuels resultent d’une 
mitose qui atteint les noyaux primitifs des gametanges. La 
formation des noyaux sexuels parait done chez les Muco¬ 
rinees l’objet d’un retard quand on la compare a celle des 
Vaucheries. 

De pareils retards ne sont pas nouveaux pour nous; 
l’etude de revolution de la reproduction asexuee nous en a 
deja fourni des exemples ; e’est a un tel retard qu'est due 
la formation du conidiophore de Cunnimjluimella aux depens 
d’un sporange, la formation des baguettes de Syncephalas- 
trum aux depens des conidies d’un conidiophore oedocephale 
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Ce retard dans la production des elements reproducteurs 
quenous voyonspourla premiere fois selablir d’unefagou 
reguliere dans revolution de la reproduction sexuee est 
aussi celui qui, chez les Champignons superieurs, a cause 
la formation des gametophores. 

Un gametange de Peronosporee, de Saprolegniee, les 
deux gametanges unis dans une zygospore de Mucorinee 
nous apparaissent ainsi comme des ebauches des gameto¬ 
phores des Champignons superieurs. 

ijuoi qu’il en soit, un fait essentiel domine l histoire de la 
reproduction sexuelle de Mur or sylrnticm : ses zygospores 
resultent de l’union de deux gametanges plurinuclees. 
L’etude d’autres especes de Mucorinees nous montrera que 
ce caractere est general et doit etre considere comme un 
des elements les plus importants de t'homogen^ile de la 
famille des Mucorinees. 

2. Muror hicmaln Wehmer (1905). 

Muror hiewnlis se rencontre dans la nature dans des 
conditions assez particulieres : il joue un role important 
dans la transformation des c dlules parenchymateuses du 
chanvre lors du rouissage. II parait d ailleurs pouvoir s’a- 
dapter a des conditions de vie varices, car Hagem (1907) 
le signale en Norvege dans la terre des forets et les marecages 
et Lendner (1908 3 ) l’a rencontre dans des bones glaciaires 
a Tete-Rousse et au glacier des Bossons (Mont-Rlanc). 
Les cultures que nous a envoyees la station d’Amsterdam 
sont d’origine norvegienne. 

Mucur hicmalis est une espece on Theterogamie est assez 
marquee par la difference de taille que presentent les game¬ 
tanges. El le offre un materiel detude assez favorable aux 
recherches histologiques malgre les corpuscules metachro- 
matiques que renferment parfois ses zygospores ; les noyaux 
y sont peu nombreux et de grande taille. 
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Mucor hicmalia nous a presente sensiblement les memes 
phenomenes que Mucor sylvalicus : 

Au moment ou les noyaux se disposent par paires le pr@- 
toplasme est reticule-vacuolaire avee des trabecules granu- 
leux (PI. IX, fig. 1). Plus tard, il renferme de gros noyaux 
qui sont des noyaux de copulation; d’autres, plus petits, 
qui sont des noyaux non copules ; quelques-uns sont deja 
deux par deux ; enfin d’autres sont en degenerescence 
(PI. IX, fig. 2). Nousavons une fois rencontre deux, de ces 
noyaux degeneres run pres de l’autre simulant une copula* 
tion et attestant ainsi leur complete homologie avec les 
noyaux fonctionnels que la degenerescence a epargnes. 

De petils noyaux degeneres persistent pendant quelque 
temps, mais quand la zygospore est vieille elle ne renferme 
plus que des noyaux de copulation. 

Pendant que ces phenomenes se passent, la zygospore 
acquiert les ornements de son exospore. 

Quand une endospore epaisse double l’exospore epineuse 
les noyaux ont la structure des noyaux ages de la zygospore 
de Mucor sylvalicus (PI. IX, fig. 3). 

L'histoire de la zygospore de Mucor hicmalis est done 
identique a celle des zygospores de Mucor frayilis et de M . 
sylvalicus ; chez Mucor hicmalis l’helerogamie n’a change en 
rien les phenomenes essentiels de la reproduction sexuelle. 

Nous ignorons la condition homolhallique ou heterothal- 
lique des zygospores de Mucor frayilis, mais nous avons 
obtenu les zygospores de Mucor hicmalis en mettant en pre¬ 
sence les deux races + et — ; Mucor sylvalicus est aussi 
heterothallique d’apres Hagem (P)08). 

Mucor generensis , dont nous allons eludier maintenant les 
zygospores, est homolhallique. 

3. Mucor genevensis Lendner (1908 1 ). 

Mucor genevensis est encore une Mucorinee du sol et, au 
dire de Hagem (1910), 1’une des plus rares. 
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C’est, comroe lespece precedente, une Mucorinee hetero* 
game. Bien que nous n’ayons pas fait une etude approfondie 
de cette espece de Mucor nous pouvons dire que, ici encore, 
des phenomenes de fusion et de degenerescence nucleates 
atteignent les noyaux d’abord identiques de la jeune zygo¬ 
spore (PI. IX, fig. i>). Les noyaux de la zygospore agee ont 
la merae structure que les noyaux ages des espeees piece- 
dentes (PI. IX, fig. 6). 

l^s corpuscules metachromatiques sont abondanls dans 
cette espece (PI. IX, fig. 4). 

II y a done une ressemblance complete entre les zygo¬ 
spores de plusieurs espeees de Mucor : nous avons choisi a 
dessein des espeees isogames et des espeees heterogames, 
des formes homothalliques et des formes helerothalliques 
pour montrer que ces manifestations exterieures de la 
sexualite n’ont aucun retentissement sur les phenomenes 
intimes dont les zygospores sont le siege. 

4. Sfiorodinia grand is Link (1824). 

Le Sfiorodinia grandis est une Mucorinee commune a Tan- 
lomne sur les Champignons superieurs en decomposition ; 
c’est une des plus anciennement connues el nous avons dit 
deja la place importante qu’elle tient dans 1’histoire de la 
connaissance des phenomenes sexuels oliez les Thallophytes. 
Elle represente, en effet, sous son nom ancien de Syzygitcs 
megalocarpus , le premier Champignon dans" lequel on ait 
reconnu des phenomenes relevant de la sexualite. 

Sporodinia grandis doit a la faciliteavec laquelle il forme 
ses zygospores dans des conditions diverses d’avoir ete 
maintes fois etudie, soit par les botanistes descripteurs, soit 
paries histologistes, soit par les biologistes qui ont etudie 
les conditions de sa vegetation. 

Considere au point de vue de sa reproduction sexuelle 
c’est, nous l’avons vu, le premier exemple connu, et leplus 
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frequemment cite, de reproduction par oouls chez les Muco¬ 
rinees et chez les Champignons. Pourtant nos connaissanccs 
sur 1’histologie de ses zygospores sont fort incertaines si on 
en juge par le disaccord qui regne entre les auteurs qui eii 
ont tent6 l’etude. 

Dangeard et Leger '1894*), Istvanffi (1895), etablirent le 
caractere multinuclee de la zygospore de Sporodivia grandis 
sans reussir a trouver dans la structure intime de cette 
zvgospore aucun phenomena de nature sexuelle. • 

Les resultats obtenus ulterieurement par Leger (1895 1 , 2 
1896) ont ete accueillis avec la plus grande circonspection 
par la plupart des histologistes. 

Ils furent formellement dementis par Istvanffi, Dangeard, 
Gruber (1901), Hlakeslee ; les methodes de Leger furent 
discutees avec severite par Harper et, quelques annees 
apres le travail de Leger, Davis voulant comparer les Muco¬ 
rinees aux groupes voisins,au point de vue des phenomenes 
histologiques de leur reproduction sexuelle, avouait Pigno- 
rance des mycologues en ce qui concernait les Mucori- 
nees. 

La decouverte des phenomenes intimes de la reproduction 
sexuee chezles Mucorinees etait lieea 1’emploi des techniques 
histologiques les mcilleures. C’est en 1906* que Dangeard a 
fait connaitre les phenomenes intimes de la reproduction 
sexuelle chez deux especes de Mucorinees : Mucnr fragilis 
et Sporodmia grandis . Les rameaux copulateurs sont envi¬ 
sages comme des gametanges et chacun de Ieurs noyaux 
represente un gamete. Les noyaux des deux gametanges 
etant mis en presence dans la jeune zygospore ils se 
fusionnent deux par deux a l’exception d’un certain nombre 
dentre eux qui, n’ayant pas trouve a copuler,disparaissent 
par degenerescence. 

Depuis, Lendner (1908 2 , 3 ) a repris I’etude histologique 
de Sporodinia grandis. II n’y a pas constate les phenomenes 
de fusions multiples et de degenerescence de noyaux qu’a 
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d6crits Dangeard. Pour lui, la fusion a lieu seulement entre 
deux gros noyaux dont chacun tire son origine de Tune des 
deux branches copulatrices. Les deux noyaux qui se fu- 
sionnent forment un ensemble que Lendner compare a un 
synkarion. 

Lendner, en etudiant la meme espeee que Dangeard, 
arrive done a des conclusions tout a fait difTerentes. Dan¬ 
geard parle de fusion de gametanges, Lendner d’union de 
gametes. Ni Tun ni Tautre auteur ne nie 1’existence de phe- 
nomenes sexuels dans la zygospore ; pour tous deux ils se 
reduisent a un phenomene de karyogamie, mais e’est un 
phenomene unique pour Lendner, multiple pour Dan¬ 
geard. 

Une etude critique du travail de Lendner montrera com- 
bien sonterrones les resultats des recherches histologiques 
de cet auteur dont nous reconnaissons par ailleurstout le me- 
rite : Son etude d’ensemble sur les Mucorinees (1908 ;j ), grace 
aux tableaux de determination et aux diagnoses etendues 
qu’elle renferme, est appelee a rendre de grands services 
aux mycologues, surtout aux lecteurs de langue fran<;aise. 

Dans chacun des progametes (ampoules copulatrices) 
Lendner observe, « dans de rares cas il est vrai », parmi de 
nombreux petits noyaux, une masse qu’il « considere comme 
un des noyaux fecondants '). Dans cette masse, e’est-a-dire 
dans ce noyau, il distingue, non sans peine, « un double 
noyau semblable a celui que decrit Rene Maire dans son 
travail sur les Basidioraycetes ». La membrane mitoyenne 
disparue, il observe, de part et d’autre de la position qu’elle 
occupait, deux gros noyaux renfermant deux masses colorees. 
Cette fois ces deux masses chromatiques sont des chromo¬ 
somes. 

Plus tard, les petits noyaux se divisent et chacun se 
montre alors forme de deux masses tres rapprochees qui se 
divisent simultanement. « C’est la division double qui a ete 
observee par Maire pour les noyaux des Basidiomycetes »♦ 
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Quant aux deux gros noyaux du centre ilsse fusionnent en 
une ma«se a quatrecorpuscules « correspondant au synkarion 
de Maire », masse qui devient ensuite a nn seul corpusculIL 

Lendner nous parait mal inspire en recherchant dans les 
Mucorinees une structure comparable a celle des Uredinees 
ou des Basidiomyeetes. Nos observations sur les noyaux des 
Mucorinees nous ont montre que ni dans le thalle ni dans 
la jeune zygospore, ou nous avons eludie le noyau au repos 
et aux divers stades de la mitose, les noyaux n’ont la struc¬ 
ture d’un synkarion que leur attribue Lendner. 

L’existence des deux gros noyaux copulateuVs dans la 
zygospore de Spore din i a n’est pas moins inexacte ainsi que 
nos observations nous en ont persuade. 

C’est bien a tort que Lendner declare que le Sporodinia 
g Hindis est un materiel d’etude favorable ; son etude histolo- 
gique est au contraire entouree de difficultes dues a la den- 
site du protoplasme des zygospores, au grand nombre et a 
la petite taille des noyaux qu’il renferme, ainsi qu’a l’huile 
parfois abondante et aux cristaux de mucorine qu’on y trouve. 
C’est a ces derniers que nous attribuons 1’erreur de Lendner. 

Dans une zygospore de Sporodinia grandis encore jeune 
on trouve, dans un protoplasma reticule-alveolaire, de tres 
nombreux noyaux ; les uns sont en voie de fusion, d’autres, 
plus gros, sont des noyaux fusionnes ; enfin il en est de 
petits en degenerescence (PI. X, fig. 1). 

Nous n’insisterons pas davantage sur ces phenomenes qui 
ne sont pas dilferents de ceux que nous avons rencontres 
dans les especes de Mucor precedemment etudiees et qui 
ont ete decrits avec soin dans le travail de Dangeard. Nos 
observations ont entierement confirme les siennes. 

Nous signalerons cependant un cas de formation anor- 
male des ornements epineux qui nous.a ete offert par une 
zygospore d e Sporodinia grandis dont les deux gametanges 
ont ete longtemps separes grace a la disparition tardive de 
la membrane mitoyenne. 
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ont ete longtemps separ^s grace a la disparition tardive de 
1? membrane mitoyenne. 

Les premiers epaississements de la membrane se font, 
comme l’a montre Dangeard, en dedans de la paroi primi¬ 
tive des gametanges (PI. X, fig. 1) ; ils manquent de se 
fairesurla paroi des tympans qui n'a pas exact^ment la 
meme origine ni le meme age que la paroi des gametanges. 
Danslecas que nous relatons ici, la paroi mitoyenne des 
deu* gametanges n’etait pas resorbee au moment on le 
depot des # debuts de l’exospore a commence a se faire, de 
sorte que desebauches d'epines se sont faites aussi bien sur 
la paroi mitoyenne que surla paroi simple de la zygospore 
(PI. X, fig. 2). 11 est a remarquer que c’est aux memes 
endroits de la paroi mitoyenne, de part et d’autre, que les 
epines se sont formees. II allait se faire une double azygo- 
spore, la dissolution de la membrane mitoyenne s’esL pro¬ 
duce, d’ou 1 existence de fragments d’epispore isoles dans 
le protoplasma (PI. X, fig. 1). 

Ce cas nous montre que la production des epines en tel 
endroit de la membrane de la zygospore tient a la composi¬ 
tion de la membrane en ce point puisque des opines se sont 
formees au meme endroit de part et d’autre de la paroi 
mitoyenne ; d’autre part, que la formation des azygospores 
doubles* est due a une formation precoce des ornemenls 
epineuxde la membrane ou. ce qui revient au meme, a une 
formation tardive de la substance qui dissout la membrane 
mitoyenne 

5. Absidia Orclndis (Vuill. 1902), Hagvm (1907). 

Les .4 bsidia so n t des M uco ri nees voisi n es des Mur or do n t e l les 
different en particulier par les filaments circines ou fulcres 
qui partent en verticille de l’un ou des deux suspenseurs de 
la zygospore et surtout par le mode de vegetation qui 
rappelle celui des llhizopus ; les Absidia forment, comme 
les llhizopus, des stolons producteurs de rhizoides a leur 
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contact avuc le substratum, mais les sporangiophores cais¬ 
son t. non do Fen droit ou sont les rhizoides rnais sur le milieu 
de Fare que forme ohaque stolon. 

Nous etudierons dans le genre Absidia les zygospores de 
deux especes ; Pune est heterothallique, e’est Absidia Orchi¬ 
dia ; 1’autre, Absidia apinuaa, est homothallique. 

Absidia Orchidia a ete rencontre en 1888 par Vuillemin 
sur des racincs (YOrcliia et rapporte (1903) au genre Tieyhr- 
mcUa que Berlese et de Toni avaient creed888) aux depens 
du genre Absidia Van Ticgh. (1870). II appartient done en 
somme a la section Tieyhcmclla du genre Absidia sea a a Into 
et nous le designons avec Hngem (1907) sous le nomdM/m- 
dia Orchidia. 

Nous avons obtenu tres aisement des zygospores d'Absidia 
Orchidia par le semis des deux races - 4 - et — . Cette espece 
se prete meme assez a la preparation d’une culture deslinee 
a illustrer dans un cours 1’expose de la formation des zygo¬ 
spores des Mucorinees heterothalliques a la rencontre des 
myceliums de sexes diffcrenls. Les zygospores dessinent des 
lignes noires nettes au contact des deux myceliums de 
sigiKs contraires ensemences en deux points d’une boite de 
Petri renfermant un milieu gelose sucre. 

Une jeune zygospore d* Absidia Orchidia a sou vent la forme 
d’uu tronc de cone (PI. X, fig. 3) qu’elle doit a la difference 
de taille frequente entre les deux gametanges q'ui la pro- 
duisent. Ses tympans restent longternps largernent performs 
au centre. El le renferme, dans un protoplasme clair a 
vacuoles it regulieres, des noyaux nucldoles, beaucoup plus 
gros que ceux des suspenseurs, et qui ne tardenl pas a se 
placer par deux. La figure 3, planche X, la reproduit ; u 
moment ou se forment les premiers rudiments de I exos¬ 
pore Tls apparaissent sous forme de plaques au-dessous de 
la paroi primitive de la zygospore ; ils s’etendent de tous 
cotes et se rejoignent formant ainsi autour de la zygospore 
un revelement continu. 
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L)ans la figurc‘4, jdanche X, la zygospore plusagee que 
Ja precedente presente dans son protoplasme vacuolaire ties 
noyaux dont plusieurs ofTrent les differentes phases de la 
fusion. 

Quand la zygospore est Agee elle renferine de tres gros 
noyaux (noyaux de fusion), des noyaux mo>ens dont quel- 
ques uns s’apparient, enfin des noyaux en degenerescence. 
La figure planehe X, montre, par mi ces trois sortes de 
noyaux, deux petits noyaux au contact que la degeueres- 
eence a ffappes au moment oil ils se disposaient a copuler. 

Nous signalons cette espece comme I’une des plus fivo- 
rables a la recherche des corpuscuies metachromatiques 
(Moreau et Moreau, 11)13). On les rencontre en Ires 
grande abondanee dans les zygospores de lous les Ages 
(PL XL fig. I ->). 

Ces corpuscuies metachromatiques des zygospores des 
Mucorinees doivent sans doute etre consideres comme des 
elements de reserve comme dans les autres cas oil ils ont 
ete rencontres chez les Thallophytes (cf. en particulier 
(iuilliermond (1910) pour les Champignons et M mt ‘ Moreau 
(1913) pour les Algues). L’interel de (’existence des cor¬ 
puscuies metachromatiques dans les zygospores des Muco¬ 
rinees, en particulier dans les zygospores vieilles, e’est-a- 
dire dans des organes de vie latente, esl de s’opposer aux 
vues de Villard (1903) qui elablissent une relation mitre 
1’existence des corpuscuies metachromatiques et Petal de vie 
active de la cellule qui les renferme. La presence de corpus¬ 
cuies metachromatiques, que nous avons signales en colla¬ 
boration avec M mo Moreau, chez les ecidiospores, les ure* 
dospores etles teleutospores des Uredinees, parle egalement 
dans le meme sens. 

Nous avons cherche a voir chez Abxidia Orchidts comment 
varient les elements metachromatiques dans leur nombre, 
leurs dimensions, leur aspect au cours de la vie d’une 
zygospore ; nous n avons obtenu aucun resultat satisfaisant. 
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6. Absidia Spinoza Lendner (1907 j. 

Absidut spinosa differe en particalier de l’espece prece- 
demment etudiee par la condition homothallique et par 
1’existence de fulcres circines sur un seul des suspenseurs 
de ses zygospores. Cependant nous avons rencontre des 
zygospores dont les deux suspenseurs portaient exception- 
nellement l’un et l’autre des fulcres (PL XI, fig. 3). * 

Nos cultures d'Absidia spinosa proviennent des cultures 
envoyees par Lendner a la Station d’Amsterdam pour la 
culture des Champignons. Cette precision est rendue neces- 
saire par la discussion qui s’est elevee entre Lendner et 
Hagem au sujet de l’identite de YAbsidia spinosa Lendner 
(1907) et de Y Absidia cylindrospora Hagem (1907). 

Absidia spinosa nous a montre les memes phenomenes que 
les especes precedentes. 11 nous sufflra de presenter au 
lecteurun des stades les plus demonstrates de revolution 
de ses zygospores. La figure 3, planche XI, montre nette- 
ment les trois sortes de noyaux que nous sommes habitues 
maintenant a rencontrer dans les zygospores au moment 
ou les phenomenes de fusion et les d^generescences ont 
atteint un certain nombre de noyaux. Nous avons signale 
(Moreau et M m(! Moreau, 1913) l’abondance des corpuscules 
metachromatiques dans cette espece. 

7. Phycornyces nitens (Agardh, 1817), Kunze (1823). 

Nous avons deja etudie la structure des sporanges de Phy - 
corny ces nitens. Ses zygospores se forment, sauf exception 
(Blakeslee, 1906 1 ), par bunion de deux articles appartenant 
a des thalles de signes differents et portes par des suspen¬ 
seurs incurves d’une faejon caracteristique qui rappelle la 
forme des mors d’une tenaille. Les deux suspenseurs portent 
des epines dichotomes' qui s’inlriquent autour de la zygo¬ 
spore. , 

L’6tude de la zygospore de Phy corny ces nitens off re des 
difflcultes comparables a celles que pr6sente 16tude des 
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zygospores de Sporodinia grandis. Dans les deux cas on a 
affaire a de tres grosses zygospores renferraant un proto- 
plasma dense avec de nombreux noyaux et des cristaux de 
mucorine. 

Nous avons observe tres nettement des fusions multiples 
de noyaux au moment ou la zygospore encore jeune s’en- 
tourait d’une exospore epineuse (PI. XI, fig. 4). La forma¬ 
tion de cette exospore est, comme chez le Sporodinia , assez 
facile a etudier : il se depose en dedans de la paroi primitive 
de% gametanges des epaississements qui s’etendent et se 
rejoigneiit. Une endospore doublera plus lard l’exospore. 

Les suspenseurs de Phy corny ccs nitons nous ont olfert des 
divisions de noyaux fort nombreuses. Leur protoplasme est 
generalement moins dense que celui de la zygospore. Les 
noyaux qu’ils renferment, ainsi que ceux que renferment 
les fulcres qu’ils produisenl, se divisenl tous a la fois par 
mitose(PL III, fig. 20- ta 21-22-29-24-2;i-26). 

Ces divisions sont du meme type que celles que nous avons 
rencontrees dans les noyaux du tlialle et des jeunes spo- 
ranges du meme Phycomyces et aussi dans le thalle et les 
zygospores de plusieurs Mucorinees : la division du noyau 
dans ces organes : thalle, sporanges, jeunes zygospores, 
semble done elre corjstamment du rneme type. 

8. Bhizopus nigricans Ehrenb. (1818, 1820). 

La reproduction sexuelle du Bhizopus nigricans presente 
un interet historique considerable. C’est dans cette espece 
que pour la premiere fois Blakeslee (1904, 1906 2 ) a separe 
deux races, sterilestant qu’elles restent isolees, productrices 
de zygospores quand on les cultive en meme temps. Bhizopus 
nigricans est done la premiere Mucorinee heterothallique - 
dont on ait reconnu L existence. La separation des-deux races 
4 -et — de Bhizopus nigricans eoostitue une fort belle 
decouverte que son auteur a ^tendue depuis h plusieurs 
especes de Mucorinees. 
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Copendant la condition heterothallique du Bhizopus 
nigricans a ete mise en doute au moins dans des cas parti¬ 
culars ou pour certaines lignees de Bhizopus nigricans / 
Signalons d’abord une courts note de Miss Me Cormick 
(1911) oil elle decrit et figure un cas isoie de conjugaison 
homothallique dans le Bhizopm nigricans . Un filament myc6- 
lien se bifurque et ses deux branches concourent a la forma¬ 
tion d’une zygospore. G’est par un phenomene analogue que 
les fulcres issus du meme suspenseur de VAbsidia Orchidis , 
que figure Lendner ,1908 3 j, et que les branches issues d*un 
meme thalle du Phycomyccs miens , que figure Blakeslee 
l 1900'ontpu former egalement des zygospores d'origine ho- 
mothallique dans cesespeces normalementheterothalliques 

Namylowski (1906) a signale I’existence dans ses cultures 
d’une forme de Bhizopus nigricans produisant en abondance 
des zygospores bien qu’obtenue par le semis d’une spore uni¬ 
que. Ce serait une forme homothallique a moins qu’a son insu 
Namylowski n’ait introduit dans ses cultures plusieurs spores 
a la fois parmi lesquelles des spores de signes contraires. 

Telle est en effet 1’opinion de Blakeslee (1907) qui a reussi 
a separer dans les cultures que lui a fournies Namylowski 
les deux races H— et — dont la coexistence explique la pro¬ 
duction des zygospores. 

II parait done elabli que sauf dans des cas exceptionnels 
la production des zygospores de Bhizopus nigricans est liee 
a la mise en presence de deux thalles de sexes differenls. 

(Test elfectivement en faisant des cultures doubles des 
thalles des deux signes que nous avons oblenu les zygo¬ 
spores dont nous avons fait I’etude histologique. Elies se pro 
duisent en abondance quand on se place dans les conditions 
autrefois indiquees par de Bary (186(5): du pain est sterilise 
dans le fond d’un bocal profond ; les deux races de Bhizo- 
pus sont semees a sa surface ; au bout de quelques jours il 
se forme en tres grande abondance des zygospores noires 
dans le fond du bocal au contact de sa paroi. 
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Nous avons ete precede dans l’elude histologique de ces 
zygospores par Namylowski (11KX>) et par Miss Me Cormick 
<1912;. 

Namylowski (1906) a constate la plurality du nombredes 
noyaux dans la zygospore mais, sans reussir a y observer 
aucun phenomfcne de fusion nucleaire. 

Depuis, la reproduction sexuelle du Rhizopus nigricans a 
ete l’objet dune etude hislologique de la part de Miss 
Me Cormick (1912). Miss Me Cormick considere avec juste 
raison les deux ampoules copulatrices comme des game- 
tanges; elle les decrit au debut multinuc!66es. 

Tous leurs noyaux, apres le melange des protoplasmes, 
disparaissent a l’exception de deux d’entre eux qui sont 
inclus dans un cenocentre. L’auteur presume que ces deux 
noyaux se fusionnent dans la suite et donnent naissance, 
plus tard, aux nombreux noyaux qu'elle retrouve dans la 
zygospore agee. 

Ces resultats, s’ils etaient reconnus exacts, presenteraient 
un grand inter£t. D’abord ce serait le premier cas cite d une 
zygospore presentant une structure surement uninucleee. 
Nous avons bien fait connaitreun cas, realise dans la zygo¬ 
spore de Zygorhynchus Dangear(h,ou une reduction du nom- 
bre des noyaux sexuels fonctionnels amene generalement a 
deux, peut-6tre parfois a un seul, le nombre des noyaux que 
renferme la zygospore ; mais une reduction qui ramene a 
l’unite dans tous les cas le nombre des noyaux de la zygo¬ 
spore n’avait jamais ete decrite encore dans les Mucori- 
nees. 

D’autre part le cenocentre est cite pour la premiere fois 
chez les Mucorinees dans le travail de Miss Me Cormick. Cet 
organe n avait jusqu ici ete rencontre que che2 les Perono- 
sporees et les Saprolegniees ; sa presence chez les Mucori¬ 
nees creerait un lien de plus entre ces diverses families de 
Phycomycetes. 

La singularity meme des resultats apportes par Miss 
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Me Cormick imposait de ne les accepter qu’avec reserve et 
enpageait a faire une verification. 

Nous avons repris l'etude du Wnzopus nigricans et nous, 
sommes parvenus a des resultals qui sont opposes a ceux 
qu’a fait connaitre l’auteur americain. Une note prelimi- 
naire a fixe les premiers resultats de nos observations 
(Moreau, 11)13 *). Nous les confirmons ici avec plus de 
details cn les accompagnant de figures demonstratives. 

Les deux gametanges, un peu inegaux comme on le sait, 
renferment chacun un grand nombre de noyaux. L^ur 
protoplasme a vacuoles irregulieres communique longtemps 
avec le protoplasma, de structure d ailleurs differente, des 
deux suspenseurs (PL XIII, fig. 1). 

A pres la mise en communication des gametanges les 
protoplasmes se melangent: celte fusion n'est pas si com¬ 
plete que les deux moities de la zygospore ne conservent 
pendant quelque temps un aspect un peu different 1’une de 
laoIre (PI. XIII, fig. 2). 

Leurs noyaux sont assez gros et disposes qk et la dans le 
protoplasme. 11s netardent pasase placer par deux et a se 
fusionner. Quelques-uns cependant entrent en degeneres- 
cence. 

Au moment ou les noyaux se fusionnent les protoplasmes 
des deux gametanges ont encore conserve parfois leur diffe¬ 
rence d’aspect ; peut-etre faut-il voir la une preuve dun 
melange encore imparfait et Tindication de la possibility de 
fusions entre noyaux appartenant a un meme gametange. 
(PL XIII,fig. 2). 

Plus tard la zygospore renferme de tres gros noyaux 
parmi lesquels on trouve pendant quelque temps de tout 
petits noyaux, derniers vestiges de noyaux degeneres 
(PI. XIII, fig. 3). 

Pendant que ces phenomenes ont lieu la zygospore 
s’entoure d’une double enveloppe : une e*ospore nee, comme 
cliez Phy corny ces, Almdia, Sporodinia , a Pint^rieur de la 
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paroi mince de la zygospore, et une endospore formee en 
dedans de l’exospore. 

• A aucun moment de son evolution la zygospore de 
Rhizopm nigricans ne connait la structure nninueleee et ne 
reoferme de cenocentre. 

La reproduction sexuelle du Rhizopus nigricans suit done 
le schema general de la reproduction sexuelle des autres 
Mucorinees, L’entente nesaurait d’ailleurs tarder a se faire 
sur cette question ; les zygospores s’obtiennent facilement 
et &n grand nombre quand on possede les deux races + et 
— du Rhizopus nigricans ; les noyaux sont de grande taille 
et nous le recommandons vivement, comme materiel d’etude 
des plus favorables, a 1’attention des debutants desireux de 
se familiariser avec 1‘histologie des Champignons inferieurs. 

9. Zygorhynchus Rcrnardi Moreau (1913*). 

Les zygospores de Zygorhy nchus ontune physionomie toute 
particuliere. Les Zygorhynchus sont des Mucorinees nette- 
ment heterogames : nous avons bien rencontre et etudie dans 
les pages precedentes des Mucorinees ou l heterogamie se 
manifestait par la difference de taille et de forme des gam6- 
tanges ou de leurs suspenseurs, mais nulle part elle ne 
's'affirme avec autant d’intensite et de Constance que dans le 
genre Zygorhynchus (Vuillemin, 1886 2 ). L’heterogamie est 
vraiment caracteristique de ce genre qui lui.doit davoir 
ete separe (Vuillemin, 1903 1 ) des Mucor auxquels le ratta- 
chent tous ses autres caracteres. 

Cette heterogamie pourtant est toute morphologique et 
superficiellecar ces Mucorinees sont toutes homothalliques. 
Aussi Vuillefnin a pense que l heterogamie n'etait pas chez 
ces Mucorinees Texpression d’une differenciation sexuelle 
accusee mais au contraire l’indication d’un acheminement 
vers la formation d’azygospores, e’est-a-dire vers la dispa- 
rition de la sexualite. 



74 P. MOREAU 

Ces considerations, fondees sur ('observation de pheno- 
menes exterieurs, donneut un haut interel a l’etude intime 
de ces Mucorinees. 

Un interet d’un autre ordre s’atlache a cetle etude. 

(j rfiber (1912) a oppose aux resultats que nous avait 
founds l’etude histologique de Zygorhynchus MoeUeri (Mo¬ 
reau, 1911 *) des resultats tout difTerents qui ne tendraient 
rien moins qu’a faire de la reproduction sexuelle des 
Zygorhynchus un type tout particulier de reproduction 
sexuelle parmi les Mucorinees et a en faire un terme c de 
passage entre les Mucorinees et les Peronosporeesf. 

Nous avons deja (1912 indique les raisons qui. en 
dehors de nos observations personnelles, nous font rejeler 
I’opinion de Gruber. Nous esperons que cette etude d’en- 
semble de cinq especes du genre Zygorhynchus ne laissera 
aucun doute sur cette question. 

Cinq especes de Zygorhynchus ont ete decrites jusqu’ici. La 
premiere, Zygorhynchus hcterogamus , a ete perdue par Vuil- 
lemin peu apres qu’il Teutdecrite (1886-); Z.Modleri (Vuille- 
min, 1903 l ), Z. Yuilleminii (Namylowskj, 1910) ont ete de- 
critesensuite; nous avons faitconnaitre nous-meme deuxnou- 
velles especes sous le nom de Zygorhynchus Dangeardi (Mo¬ 
reau, 1912 -) et Zygorhynchus licrnardi (1) (Moreau, 1913 i ). 

Nous commencerons 1‘etude des Zygorhynchus par cette 
derniere espece qui, grace a ses noyaux relativement gros, 
offre quelques facilites p ur I’etude histologique. 


(1) In grand nombre des especes de Mucorinees que nous avons 
cultivees ont 6t6 obtenues en ensemenrant un milieu sucr6 g61os6 avec 
de la terre de provenances diverges. Nous avons r6colt6 nous-m&me ou 
fait rrtcolter de la terre de for&ls. Toutes les fois nous avons obtenu de 
liombreux Champignons et presque toujours des Mucorinees. 

Nous avons a remercier nos correspondanls qui ont bien voulu t'aciliter 
nos recherches en nous envoyant des 6chantillons de terre de regions 
diverses, parfois de regions 61oign6es (Alg6rie, Tonkin), en particulier 
MM. Solicit, Maire, Pcmange, Rnurdcau, Humbert, Morin, Jaliandiez, 
Mignier, Lambert, etc. 
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Zygorhynchm Bernard! possede un mycelium blanc, elev6, 
qui se cdltive avec sucees sur carotte et surtout sur pain ; 
il donne sur ce dernier milieu de fort nombreuses zygo¬ 
spores. Celles-ci sont aeriennes et formees selon le mode 
habituel aux Zygorhynchm : c’est done une Mucorinee het6- 
rogame et homothallique; les deux branches qui copulent 
proviennent generalement de la bifurcation d’un meme 
rameau; parfois ce sont deux filaments eloignes ; dans ce 
dernier cas il arrive que les filaments apres s’6tre rencontres 
se tecourbent en forme de mors de tenaille, les suspen- 
seurs offrent alors le meme aspect que ceux des Phycornyccs ; 
cependantfun restegrele alors que l’autre grossit. Les zygo¬ 
spores sont generalementspheriques a maturity, ellesont de 
32 a 50 /x de diametre ; elles sont recouvertes d’ornements 
<5pineux repartis uniformement a la surface ou disposes en 
groupes. Les doubles azygospores sont frequentes. Les 
sporanges, spheriques, de 18 a 53 /jl de diametre, portes par 
des pedicelles ramifies en grappe, sont rares; leur membrane 
se brise dans l’eau sans laisser de collerette. Leur columelle 
est subspherique, un peu pjus large que haute, elle a de 11 
a 23 jut de large sur 10 a 20 p de haut. 

Les spores sont lisses, incolores, ovales, et ont 2 de 
large sur 3 /x de longueur. Cette espece provient de la terre 
d’un boisde Pins, pres de Bazemont (Seine-et-Oise). 

Une jeune zygospore de Zygorhynchm Bernardi renferme, 
dans un protoplasme vacudlaire, un certain nombre de 
noyaux (PI. XI, fig. 5). Ces noyaux sont un peu plus gros 
que ceux dessuspenseurs. Quandla zygospore s’est entouree 
d’une* exospore la plupart se placent deux par deux et se 
conjuguent (PI. XI, fig. 6-7). A un stade ulterieur la zygo¬ 
spore ne renferme plus que de gros noyaux de copulation 
(PI. XI, fig. 8). Le nombre des noyaux qui d^generent est 
relativement restreint. 

L’histoire nucleaire de cette zygospore est done la m§nie 
que celle de toqtes les Mucorinccs etudi^es jusqu’icj. 
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L’heterogamie accusee n’a rien iulroduit dans les phenome- 
nes intimes dont la zygospore estlesiege ; elle n’a en aucune 
faron atteint les phenomenes sexuels profonds, a savoir les* 
karyogamies sexuelles qui, chez celte espece heterogame, 
ont des caract&res identiques a celles des Mucorinees ou 
I’isogamie est strictement realisee. La sexualite chez les Zygo - 
rhynchus ne presente done aucun caraetere de degradation. 

10. Zygorhynchus Vuillcminii Namyl. (1910) 

Zygorhynchus Vuillcminii est egalement une Mucorinee 
da sol. ♦ 

Zygorhynchus Vuillcminii presente dans ses zygospores 
les memes phenomenes nucleaires que Z. Hcrnurdi ainsi 
qu’en temoignent les figures 1-2-3, plancheXJL 

Dans cette espece, comme dans la precedente, la zygo¬ 
spore est formee de la fusion de deux gametanges pluri- 
nuclees dont la plupart des noyaux se fusionnent deux par 
deux alors que les autres entreat en degenerescence. 

Apres avoir ainsi constate la similitude des phenomenes 
sexuels dans deux especes de Zygorhynchus et dans les 
especes de Mucorinees que nous avons etudiees jusqu’ici, 
nous sommes en mesure d’entreprendre 1’etude du Zygo-. 
rhynchm Moclleri dont les recherches de Gruber (1912) 
ont fait une espece litigieuse. 

11. Zygorhynchus Moellcrt Vuill. (1903 1 ). 

L’etude histologique du Zygorhynchus Moelleri a ete tentee 
pour la premiere fois par Lendner (1908 3 ) qui y a rencontre de 
nombreux noyaux ne montrant aucune trace de phenomenes 
sexuels. Nous avons indique (1912) que ceux-ci sont essentiel- 
lement les memes que chez deux autres especes de Zygorhyn¬ 
chus et que chez les autres Mucorinees. Lesfigures4-5, plan- 
che XIJ, montrent les fusions de noyaux dans une jeune zygos- 
porede cette espece.Gruber (1912) en etudiantlameme espece 
est parvenu a des resultats totalement diff6rents des uotres. 
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Nous avions d6crit Ja zygospore comme naissant de 
Funion de deux gametanges inegaux separes chacun d’un 
des deux suspenseurs. Pour Gruber, la separation en deux 
compartimenls inegaux est le fail d’une cloison ephemere 
qui s etablit au travers d’une zygospore d’abord indivise et 
produite entierement par Fune des branches copulatrices, 
la branche la plus petite. 

Celle-ci est une branche femelle qui fournit une zygo- 
spere ou organe femelle ; cet organe femelle doit subir une 
feoondation ; elle a lieu grace au passage, a travers un 
pertuis du grand tympan de la zygospore, d’une masse de 
protoplasme venue du plusgros des suspenseurs qui, par 
suite, est un organe male. Le protoplasme fecondant entraine 
avec lui une trentaine de noyaux ; des fusions par paires 
ont lieu entre ceux-ci et les noyaux de la zygospore. 

La reproduction sexuelle du Zygorhynchus Modlcri se 
presente done d’apres Gruber sous des traits notablement 
differents de ceux des zygospores des autres Mucorinees ; 
1° elle rappelle la fecondation d’une oospore d’Oomycete, 
aussi Gruber attribue-t-il au Zygorhynchus Moelleri une 
place speciale parmi les Mucorinees qu’il relie aux Oomy- 
cetes. 

Lst-il utile d’insister sur l’invraiseinblance de la con¬ 
ception de Gruber ? . 

Toutes les Mucorinees que nous venons .d’etudier, au 
nombre de onze especes dont deux especes de Zygorhyn¬ 
chus , presentent les memes phenomenes histologiques, le 
meme mode de formation. Seul le Zygorynchus Moelleri 
ferait exception ; sa zygospore se ferait d’une autre fagon 
que celle des especes du meme genre, que celle des especes 
du genre voisin, le genre Mucor, dont seule l’h^terogamie 
lesepare. 

Comme pour mieux mimer les autres zygospores des 
Mucorinees elle presenterait meme, dans son jeune age, 
une cloisop transversale ephemere ! 
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Ou’est-ce d’autre part que cet organe male que rien ne 
separe du thalle ? 

Toute la description des phenomenes sexuels de Zygo¬ 
rhynchus Moclleri qu’a donnee Gruber releve d’une haute 
invraisemblance. II est permis de s’en etonner quand on 
considere que Gruber a ete 1’un des premiers a decrire avec 
exactitude (1901) quelques uns des stades de la zygospore 
de Sporadic ia grand is. 

Cette invraisemblance admise, les Zygorhynchus percent 
la place que leur attribuait Gruber entre les Mucprinees et 
lesOomycetes. L’etudeque nousallonsfaire maintenantd'une 
autre espece de Zygorhynchus montrera que ce genre Zygo¬ 
rhynchus occupe cependant une place a part parmi les 
Mucorinees en nous monlrant comment s’est faite au sein de 
cette famille revolution de la gametangie (1). 

12. Zygorhynchus Dangcardi Moreau (1912-). 

Zygorhynchus Dangcardi, dont nous avons donne la 
diagnose dans le Bulletin de la Societe Botanique de France, 
en 1912, termine notre etude de la reproduction sexuelle 
chez les Mucorinees. 

Zygorhynchus Dangcardi se presente avec un mycelium 
blanc, assez souvent ras, n’atteignant pas genernlemenl un 
demi-centimetre de hauteur. Les cultures blanches quand 
elles sont jeunes deviennent en quelques jours gris°s, puis 
noires, au fur et a mesure qu’apparaissent et que vieillissent. 
les zygospores. 

Les sporanges portes sur des pedicelles ramifies ne sont 
jamais tres abondants ; ils sont jatmfttres, spheriques, leur 
diametre est de 25 a 65 p. Leur membrane se brise dans 

(l) Grossmann (1911) a <Mudi<$ les zygospores de Zygorhynchus Moelleri 
et leur mode de formation. Malheureusement nous n’avons pas eu entre 
les mains son travail que nous ne connaissons que par une analyse de 
Uamsbotton (1911). Nous ignorons si ses conclusions sont une confir¬ 
mation de nos rech-Tches ou de celles de Gruber. 
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Feau a maturite en laissant une collerelte. La columelle 
est plus large que haute, lisse, Susjacente, de 12 a 32 p. de 
hauteur sur 12 a 3fi u. de largeur. Les spores sont incolores, 
ovales, elles ont de 2 a 5 /jl de long sur 2 a 4 jy. 3 de large. 

Les zygospores, aeriennes,gen6ralementspheriques, de 18 
a 48 [x de diametre, sont formees par het^rogamie et selon 
le mode homothallique ; jaunatres quand elles sont jeunes, 
elles deviennent noires a maturite. Leurs ornements sont 
epineux ct disperses uniformement a leur surface. 

Zyijorhj/Hchm Davgenrdi a ete oblenu du semis d’un 
'l^cltigcra melange de sable recolte dans la forel de Fontai¬ 
nebleau pres de Bois-Ie-Roi >nous l avons retrouve a deux 
reprises dans la meme localite. Notre recolte de 1911 nous 
a procure le materiel sur lequel nous avons fait 1 etude 
histologique qui suit. Celle de 1912 nous a fourni les 
cultures que nous avons envoyees a la a Station d’Amsler- 
dam pour la culture des Champignons ». 

Toutes les Mucorinees que nous avons observees jus- 
qu’ici ont presente dans Je mode de formation de leurs 
zygospores une grande similitude. Qu’il s’agisse de Muco¬ 
rinees isogames ou de Mucorinees h^terogames, homothal- 
liques ou heterothalliques, partout, et y compris chez les 
especes en litige : Sporodinia grandis, Uhizopm nigricans , 
Zygorhynchus Moclleri , nous avons rencontre les memes 
phenomenes. Toujours la zygospore resulte de la fusion de 
deux articles plurinuclees qui ont la valeur de'gametanges. 
Partout elle s’est monlree le siege de fusions de noyaux et 
de degenerescence nucleaire. Danstoutesles especes etudiees 
jusqu’ici ces phenomenes se sont reproduits simultanement 
alors que la zygospore etait jeune encore. 

Zygorhynchus Dangcardi nous offre une exception remar- 
quable. 

Ses zygospores naissent, comme chez toutes les Muco¬ 
rinees, de la fusion de deux articles. Nous avons suivi de 
pres les premiers debuts de cette zygospore et nous avons 
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reeemment expose les.resultats d’une de dos observations 
(Moreau, 1912 3 ). 

Elies out ete faites dans les conditions suivantes : 

Nous avons suivi au microscope la destine© de deux 
filaments qui nous paraissaient vouloir 6baucher une copu¬ 
lation. 

Des experiences prealables nous ayant appris que la 
formation des zygospores est hatee par la lumierej nous 
eclairons vivement la culture pour diminuer- la duree de jios 
observations. Dans Tune d’elles, a 2 h. 35 de l’anres-midi, 
nous avons dessine a la chambre claire l’aspect de deux* 
filaments au contact (PI. XII, ffrg. 6); Tun est plus gros que 
l’autre et sappuie par son extremite sur le flanc de ce 
dernier. 

A 4 heures, une cloison s’est faite dans la branche la plus 
grosse separant a son extremite un article terminal (PI. XII, 
fig. 7). Aucune cloison n'existait encore dans l’autre fila¬ 
ment ; il a fallu attendre a 5 h. 35 pour voir ce dernier se 
cloisonner a son tour (PI. XII, fig. 8). 

Cette observation presente un double interet : 

El le montre d’abord que les deux articles dont est for- 
mee une jeune zygospore de Zygorhynchus Dangeardi ne se^ 
forment pas aux extremites de deux branches eloignees 1’une 
de l’autre comme on l’enseigne dans les cours et comme on 
Tindique dans les traites classiques. 

Nous nous associons sur ce point aux conclusions de 
Lendner (1910) qui, chez plusieurs especes de Mucorinees, 
a decrit la zygospore comme le resultat du contact de deux 
filaments non differencies, suivi du cloisonnement de leurs 
extremity, et ulterieurement de leur differenciation. 

J1 faut joindre aux observations de Lendner et a celles 
que nous venons de rapporter chez Zygorhynchus Dan¬ 
geardi des observations analogues que nous avons faites sur 
quelques autres especes de Mucorinees. Si on tient compte 
des figures publiees par divers auteurs (Blakeslee, Hagem) 
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et qui parlent dans le m6me sens, le nombre est deja 
grand des observations qui apportent une correction au 
processus classique de la fusion de deux renflements sepa- 
res du thalle et cheminant Tun vers 1’autre grace a une 
attraction a distance. 

L’int6ret de Tobscrvation des stades juveniles de la for¬ 
mation de la zygospore de Zygorhynchus Dangcardi est 
aussi de confirmer, s’il est encore necessaire, la generality 
du mode de formation de la zygospore par la fusion de deux 
articles. Elle n’est pas faite par un seul des filaments a 
Texclusion de l’autre ; tous deux prennent part a sa forma¬ 
tion. 

Cette observation precise sur une espece de Zygorhynclmx 
voisine de Z. Moelleri exagere encore l’invraisemblance de 
Interpretation que Gruber a donnee de la zygospore de 
cette derniere espece. 

Les deux articles qui se fusionnent sont deux garne- 
tanges plurinuclees. La jeune zygospore renferme done, 
comme celle des autres Zygorhynchus , un grand nombre de 
noyaux. 

La zygospore acquiert les ornements de son exospore 
sans qu’aucun phenomene de fusion intervienne. Nean- 
moins la degenerescence commence bientot et se poursuit 
ensuite atteignant presque tous les noyaux. Quelques-uns 
seulement sont epargn^s; ils grossissent de plus en plus 
au fur et a mesure que les autres disparaissent autour d’eux. 
(PI.XII,fig. 9). Finalement iln’en reste que quatre (PI. XII, 
fig. 10) qui se placent deux par deux et copulent (PI. XII, 
fig. 11). 

A ce moment la zygospore est d£ja vieille et depose en 
dedans de son exospore une endospore £paisse. 

A un stade ulterieur les fusions sont accomplies et il ne 
reste plus que deux noyaux de copulation. (PI. XII, 
fig. 12). 

Nous sommes assures que quatre noyaux sexuels sub^ 
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sistent car nous les avons souvent rencontres a la fois dans 
une meme coupe de zygospore, soit separ^s, soit pendant les 
diverses phases de leur fusion. 

Nous avons aussi rencontre, dans nos coupes de zygo¬ 
spores, deux noyaux sexuels settlement oil un seul noyau de 
fusion. Nous pensons que dans quelques cas la reduction du 
nombre des noyaux fonctionnels peut aller jusqu’a deux, 
mais ce n’est qu’une presomption car les deux autres peu- 
vent, dans des coupes, se trouver dans une section voi- 
sine. 

Avec ces caracteres, Zygorhynchus Dangeardi suppose 
aux autres Zygorhynchus etaux autres Mueorinees. Dans ces 
derniers cas les fusions sont precoces, nombreuses ; les 
degenerescences sont peu abondantes. Chez Zygorhynchus 
Dangeardi les degenerescences deviennent preponderates; 
les fusions sont tardives etrares: leur nombre est reduit a 
deux et peut-etrea l’unite. 

Nous pensons que les caracteressp6ciaux de Zygorhynchus 
Dangeardi sont des caracteres devolution. De meme que 
chez les AIbugo (Stevens, 1901) revolution s’estfaite par 
la reduction a l’unite des noyaux de copulation de leurs 
oospores, de meme chez les Mueorinees elle s’est produite 
a partir de zygospores ou les fusions sont precoces et nom¬ 
breuses, ou tous les noyaux, ou presque tous, sont fonction¬ 
nels ; elle les a transformees en zygospores ou la digeni- 
rescence atteint la plupart des noyaux et ou le caractere de 
noyau sexuel fonctionnel n’est celui que de quelques noyaux 
privileges. 

Retenons le caractere tardif des fusions de ces zygos¬ 
pores evoludes. C’est toujours le meme pb6nomene de 
retard qui, dans la reproduction sexuelle comme dans la 
reproduction asexuelle, est un des traits essentiels Ae 
1’evolution. Grice a lui, Zygorhynchus Dangeardi nous 
apparait comme Tune des Mueorinees les plus hautement 
^voluees. 
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Addition au dhapitre III 


Depuis la redaction du chapitre qui precede il est venu a 
notre connaissance trois publications relatives a quelques- 
uns des faits importants qu’il renferme. 

Dans runeM me A. Breslauer (1912), etudiant la biologie 
du Mucor hiemalis, signale quelques differences d’ordre cul¬ 
tural entre les deux races 4" et —, et confirme, pour cette 
espece, les observations de Lendner (1910) et les notres sur 
la mise en contact des branches copulatrices ant6rieurement 
a la separation des articles destines a se fusionner. 

D’autre part Atkinson (1912) a donne de l’appareil zygo¬ 
spore de Zygorhynchus Moelleri e t de Z. helerogamus une 
interpretation tendant a Tassimiler aux aspects offerts par 
les jeunes peritheces de Monascus. L’un des articles de la 
zygospore est un article femelle, l’autre est un trichogyne 
comparable a celui des Monascus. Cette maniere de voir ne 
merite pas plus de cr6ance que celle de Gruber que nous 
avons precedemment etudiee. Les recherches que nous avons 
faites sur quatre especes de Zygorhynchus , lant au point de 
vue des ph6nom&nes morphologiques de la fc formation de 
leurs zygospores qu’a celui des ph6nomenes histologiques 
dontelles sont le siege, nous permettent de maintenir d’une 
maniere formelle que les uns et les autres sont essentiel- 
lement les monies que chez toutes les autres Mucorinees. 
Npus n'insisterons pas davantage, Atkinson reconnaissant 
lui-mftme 1’erfeur qu’ila commise, ainsi qu’en temoigne une 
lettre adress^e par iui a Blakeslee et en partie publi6e par ce 
dernier (Blakeslee, 1913). 

Enfin, tout r^cemment, Blakeslee (1913) a apporteunecon* 
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firmationa nos recherches : comme nous I’avions deja fait 
(Moreau, 1912 :t ) pour Zygorhynchus ])angcardi, il a dessinea 
la chambre claire les divers aspects que presente successive- 
ment un jeune appareil zygospore de Zyg. Moelleri et deZyg. 
hcicrogmnus . Ses figures, tout a fait comparables aux notres, 
condnisent aux memes conclusions : chez les Zygorhynchus , 
eonlrairement a l’opinion deGriiber et d’Atkinson, la zygo¬ 
spore nait de la fusion de deux articles separes a I’extremite 
dedeux branches copulalrices apres le contact de ces d^r- 
nieres. 

Nous sommes heureux d’enregislrer la confirmation 
qu’apporte a nos recherches la grande autorile deBlakeslee 
en matiere de Mucorinees ; il nous semble qu’il ne doive 
plus y avoir de doute pour personne sur llnterpretation 
reelle des zygospores de Zygorhynchus ; il n’est plus pos¬ 
sible de persister dans les erreurs des derni^res annees sur 
la formation de ces zygospores, erreurs que nous avons ete 
le premier a relever et a combattre (Moreau, 1912 W, 

mw). 



CHAPITRE IV 

INVOLUTION NUCLttAIRE DES MUCORIN^ES, 


Involution nucteaire d’nn 6tre vivant est l’histoire de cet 
6tre racont^e au point de vue special de ses noyaux : divi¬ 
sions nucl6aires, karyogamies, degen6rescences, reductions 
chromatiques en Sont les principaux episodes. 

Reprenons done les principaux faits de 1’histoire d’une 
Mucorinee en nous plagant au point de vue de son histoire 
nucleaire. 

Le thalle renferme des noyaux multiples se divisant en¬ 
semble par mitose et, dans tous les cas observes, renfer- 
mant deux chromosomes. Des amiloses y sont aussi ren- 
contrees. 

Dans les columelles nous avons rencontre des amitoses et . 
des karyogamies sans signification sexuelle: ce sont la des 
karyogamies accidentelles. D’autres karyogamies ont lieu 
dans les zygospores; celles-ci relevent d’un phenomene 
r4gulier. Ce sont des karyogamies sexuelles ; elles sont pre- 
c6d6es de mitoses a deux chromosomes et accompagnees de 
degenerescence. 

Ces fusions transforment les noyaux a deux chromosomes 
en noyaux a quatre chromosomes. Une reduction chroma- 
tiqne doit intervenir ; elle n*a pas lieu, nous Tavon^ cons¬ 
tate, au moment des mitoses preliminaires des fusions; e’est 
done dans la zygospore en germination qu’il faudra la eher- 
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cher. Faute de materiel favorable nous ne l’avons pas ohser 
vee mais, a priori, nous sommes assure qu’elle a lieu a la 
germination de la zygospore. 

Le cycle evolutif d’une Mucorinee comprend done deux 
phases fort in^gales : une phase haploide (a deux chromo¬ 
somes) et une phase diploide (aquatre chromosomes);cette 
derniere n’a lieu que dans la vieille zygospore, I’appareil 
vegetatif n'a pas de phase diploide. 

L’histoire nucleaire complete d’une Mucorinee peut done 
se resumer dans le tableau suivant: * 


-juw I'Ut xute 


(Ajl, 

q CU*vi . 



Une comparaison, a ce point de vue, des Mucorinees avec 
les plantes superieuresest tres instructive : 

1° Chez les plantes superieures relativement evoluees 
(Fougeres) les deux phases haploide et diploide sont bien 
developpees. Elies se confondent respectivement avec les 
tron^ons gametophyte et sporophyte. 

Les Mucorip^es nous enseignent que ces 4eux tron$ons 
peuvent appartenir a la meme phase haploide. Elies nous 
apprennenta nepas confondre Fes termes haplophaseet ga¬ 
metophyte, diplophase et sporophyte. Ces termes ne sont 
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synonymes que chez les plantes superieures gr&ce a la cor- 
respondance des etatsqu’ils desighent. Cette correspondance 
n’est pas primitive; elie resulte de la rSgularisation de la 
succession des tron^ons gametophyte et sporophyte et de 
leur superposition aux phases haploide et diploide. 

2° La formation des gametes des plantes superieures et 
des animaux est pr4cedee d’une reduction chromatique. La 
fecondation apparait chez eux comme la consequence de la 
reduction chromatique, les gametes comme des demi- 
noyaux. 

LesMucorin^es nous montrent aucontraire que les noyaux 
des gametes sont identiques a des noyaux ordinaires et elles 
nous presentent la reduction chromatique comme la conse¬ 
quence de la fecondation. A fortiori ne considererons-nous 
pas, avec Le Dantec, les gametes comme des elements morts,, 
puisque nous les voyons identiques aux elements du thalle 
chez les Mucorinees. 

Ces considerations montrent l’interet que pr6sente pour 
les biologistes l’etude des etres inferieurs puisqu’elle les 
oblige a modifier, parfois d’une maniere profonde, les theo¬ 
ries qu’ils avaient fondees sur l'observation des etres les 
plus evolues. 



CHAPITRE V 

LES AFFINITY PES MUCOPIN^EB, 


II convient maintenant de tirer parti des connaissances 
que nous venons d'acquSrir sur le thalle des MucorinSes, 
'leurs organes de reproduction asexuelle, de reproduction 
sexuelle, et sur leur Evolution nucl^aire pour chercher a 
6clairer la question de leurs affinites. 

A en juger par leur evolution nucl^aire, ce sont des etres 
encore primitifs puisqu’ils manquent d'une diplophase 6ten- 
due, mais combien ils paraissent evolues parmi les 6tres 
primitifs quand on considere leurs divers caracteres: une 
structure cenocytique que nous pensons acquise au cours de 
revolution, des sporanges aeriens producteurs de spores 
immobiles, des conidiophores parfois tres evolues puisque 
dans certains d’entre eux les conidies ne sont plus fonction- 
ncllesetse comportent comme productrices de spores in¬ 
ternes, des gametanges qui ne donnent plus de gametes, 
des mitoses qui retardent la formation des noyaux sexuels, 
des degenerescences qui reduisent le nombre des noyaux 
sexuels fonctionnels, autant de caracteres dont aucun n’est 
primitif et dont quelques-uns sont le resultat d une longue 
evolution. 

Tous ces trails evolu&s conviennent mal a un groupe que 
Brefeld place a la base de tous les Champignons ; ce n'est 
cerles pas la que nous ptacerons ies Mucorinees. 
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Une association s’est imposee a tous les mycologues, c’est 
eelle des Mucorinees avec les Peronosporees et les Saprole¬ 
gniees. Ces trois groupes se ressemblent' plus par la struct 
ture de leur thalle etleur reproduction sexuelle que par leup 
reproduction asexuelle. Celle-ci a des caracteres differents 
dans les trois families : les sporanges des Saprolegniees ont 
conserve des caracteres primitifs ; la reproduction asexuellp 
des Peronosporees et des Mucorinees realise des adapta-r 
tions differentes a la vie aerienne. 

Par contre la reproduction sexuelle cree un lien 6troit 
entre elfes : les trois groupes possedent des gametanges ; 
mais alors que les gametes s’individualieent parfois chez les 
Saprolegniees ils ne le font plus cbez les Peronosporees et 
ils ne sauraient le faire chez les Mucorinees oh la forma- 
tion des noyaux sexuels est relardee apres la fusion des ga- 
metanges. Grice a ce retard, la reproduction sexuelle des 
Mucorinies parait plus evoluee que celle des deux autres 
families alors que les Saprolegniees se prisentent avec 
des traits encore primitifs. 

11 ne faut point en conclure que les trois families des 
Saprolegniees, Peronosporees et Mucorinees, parce qu’elles 
realisent trois degres differents de revolution, descendent 
directement les unes des autres. II est sans doute plus exact 
de dire quecesont trois rameaux,inegalementevolues,diver- 
geant a partir d’un, ancitre commun. 

Quel est cet ancitre ? 

11 n’est point Vraisemblable de le chercher parmi les 
Schizophytes ou Brefeld place 1’origine des Mucorinees. 

Mieux fondie est l'opinion de de Bary qui le trouve parmi 
les Algues Siphonees, par consequent au voisinage des Vau- 
cheries. La premiere partie de travail, consacree aux 
Vaucheries, nous a en effetfait connaitredesdispositifs qui, 
dans leurs organes de reproduction sexuee, ne sont point 
sans analogic avec la gametangie des Mucorinees et des 
Champignons voisins. Si on considers le caractere 6volue du 
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gametange femelle des Vaucheries, a certains points de vue 
plus evolueque ceux des Mucorinees puisqu’un seul noyau 
sexuel y persiste, le caractere egalement evolue du sporange, 
on comprendra que 1’ancetre Siphone des Champignons 
Siphomycetes n’est pas dans les Vaucheries mais doit etre 
plutot cherche parmi les ancetres des Vaucheries elles- 
memes. Malheureusement l’origine des Vaucheries est 
obscure. On invoque generalement notre ignorance des 
formes d’Alguesqui leur ontdonne naissance ; ne serait-ce 
point que l’ancetre commun aux Vaucheries et aux Phyfco- 
mycetes etait un Champignon ? 

Quoi qu’il en soit une autre opinion, qui a le merite 
de placer les ancetres communs des Peronosporees, Sapro- 
legniees, Mucorinees dans un groupe d’etres connus, est 
eelle de Dangeard qui considere les Chytridinees comme la 
souche de ces trois families de Champignons. 

Par la diversity des manieres d’etre des especes qui la 
constituent la famille des Chytridinees a tous les caracteres 
d’un groupe nodal, souche de nombreux autres. Quelques- 
uns de ses representants sont unicellulaires, d’autres ont 
une structure cenocytique ; ici les sporanges emettent des 
spores, la remission manque de se faire et le sporange reste 
indivis ; ici les gametes sont emis a Texterieur et copulent 
par deux, ailleurs il y a mise en communication des gam6- 
tanges. On y trouve des formes primitives aupres de 
formes deja evoluees et presentant les caracteres devolution 
qu’on trouve accentu6s dans les autres families de Champi¬ 
gnons. Cetle variety dans les types de Chytridinees, dans 
les modalites de leurs reproductions sexuee et asexu6e est un 
des arguments les plus s6duisants en faveur d’une descen¬ 
dance commune des Champignons a partir des Chytridinees* 

Apres avoir reconnu dans les Chytridinees la sohche des 
Mucorinees il nous fant maintenant nous renseigner sur 
leur descendance. A ce point de vue Brefejd retient son at¬ 
tention sur les organes de reproduction asexu^e des Muco- 
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rinses ; ces organes ont ete transmis par elles, croit-il, aux 
Ascomycetes et aux Basidiomycetes: les premiers ont 
herite des sporanges et des conidies, les derniers ont re$u les 
seules conidies. Les sporanges son t conserves dans lesasques 
des. Ascomycetes, les conidies dans les basides. Nous ver- 
rons que ces organes meritent une autre assimilation et que 
ce ne sont pas desimples appareils de reproduction asexuelle. 
Nous avons fait ressortir, en etudiant la formation des 
spores dans les sporanges des Mucorinees, les differences 
qu’elle offre avec la production des ascospores. D’ailleurs la 
possession*commune de conidies, parfois portees par des co- 
nidiophores semblables, est un argument puissant pouraffir- 
mer une parente entre les Champignons qui les poss&dent. 

De Barya ete au contraire frappe de la ressemblance des 
gametanges des Mucorinees et des families voisinesavec des 
organes analogues des Champignons superieurs, et il a fonde 
sur cette comparaison une theorie de la phylogenie des 
Champignons superieurs aux depens des Phycomycetes qui 
leur ont transmis leur reproduction sexuee. 

Nous verrons ce qu’il y a de juste dans Pidee de de Bary; 
pour le moment remarquons que, a bien des points de vue, 
les gametanges des Mucorinees, ceux des Peronosporees et 
meme ceux des Saprolegniees sont trop evolu&3 pour avoir 
fourni les organes que de Bary interpretait comme des or¬ 
ganes sexuels ehez les Ascomycetes. La" possession d’organes 
comparables temoigne d’unecommune origine et cest encore 
chez les Chytridinees qu'il convient d’aller la chercher. 

De ce qui precede il resulte que les Mucorinees tirent leur 
origine des Cbytridin6es, et, parmi elles, des Chytridinees ou 
la reproduction sexuellese fait par Punion de deux game¬ 
tanges. En memo temps qu'elles, prennent naissance plu- 
sieurs groupes importahts: Peronosporees, Saprolegniees, 
Champignons superieurs. Une parente plus directe de ces 
divers groupes avec les Mucorinees est incompatible avec 
Jours caraotferes de Champignons relativement trfes £volu6s 




TROISIEME PARTIE 


CHAMPIGNONS SUP&RIEURS 

• 

Nous a^ons Studie, dans les pages qui precedent, revolu¬ 
tion de la reproduction sexuelle et de la reproduction 
asexuelle chez les Mucorinees, et nous avons indiqu6 inci- 
demment qu’une evolution parallele a semblabIementa(Fecl6 
les organes reproducteurs des autres Phyeomycetes. 

Nous voulons dans cette troisieme partie prendre pour 
point de depart les dispositifs les plus evolues que nous ont 
offerls ces Champignons et les suivre jusqu’au terme ultime 
de leur evolution ulterieure chez les Champignons superieurs. 
Cette troisieme partie se monlre done comme la suite na- 
turelle de la seconde. 

Nous n’etudierons pas un grand nombre d’exemples; il nous 
suffira de montrer sur un petit nombre de cas que les regies 
qui ont preside aux transformations des organes reproduc¬ 
teurs des Champignons inferieurs sont aussi celles qui ont 
dirigd leur evolution chez les Champignons superieurs. 

Nous etudierons done chez ces derniers qnelques cas de 
reproduction asexuelle (A) puisquelques exemples de repro¬ 
duction sexuelle (B). 

A. - Reproduction asexuelle. 

1. — Spores externes. 

La grande g4n£ralite des spores des Ascomycetes, si on 
met a part las spores endogenes n6es dans les asques, sont 
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des spores externes, des conidies; les appareils qui les pro- 
duisent, les conidiophores, presentent des degres divers de 
differenciation ; nous en avons deja rencontre des examples 
au cours de ce travail. Le principal interet de cette partie de 
notre etude est d’etablir un rapprochement entre lesconidio- 
phores que nous avons studies chez les Mucorinees et ceux 
que nous offrentles Champignons superieurs. 

Un type simple de conidiophore nous a ete offert par les 
Cunninghamelln ; nous avons consid6r6 qu’il derive dun 
sporange grace au retard de la separation de ses spores 
qui, au lieu de se faire a son interieur, ont bourgeonne a sa 
peripherie. 

Ce stade primitif de conidiophore est realise chez plusieurs 
Champignous superieurs, specialement chez les formes qui 
avoisinent le genre Qidocephalum. Certains CEdoeephalum 
sont (Vuillemin, 188G 1 ; Costantin, 1888 ; Brefeld, 1891, 
1892 ; Matruchot, 1903 ; Schmidt, 1909) des formes impar- 
faites de Pezizinees et de Polyporees qui se trouvent done 
posseder les memes formes conidiennes que certaines Muco¬ 
rinees. Tous ces Champignons possedent des formes coni¬ 
diennes qui sontarrivees aumeme stade de leur evolution. 
On comprenddans ces conditions l’heterogeneite que nous 
avons recemment attribute (Moreau, 1913 5 )aux genres 
oedocephales puisque le caractere qui leur est propre est 
moins un caractere degroupe naturel que Fexpression dune 
meme etape phylogSnique des organes de la reproduction 
asexuee. 

Quoi qu’il en soit, les Cunninghamella , les CEdoeephalum , 
les Rhopalomyces, les Cephalomyces et sans doute aussi les 
(ionatoboirys , les Prachlflorella , etc., realisent un type de 
conidiophore tres peu 6volue. 

Nous avons etudi6 chez le Synccphalastrum une modifi¬ 
cation de ce type primitif : les conidies port6e$ sur leur 
tete renflee ne sont plus fonetionnelles ; gr&ce a un nouveau 
retard dans la formation des Elements reproducteurs elles 
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donnent naissance, a leur interieur, a des spores internes. 
Qaelque chose de tout a fait analogue a eu lieu chez les Cham¬ 
pignons supgrieurs. 

Chez les Aspergillus la t6te renfl^e du conidiophore donne 
one s6rie de bourgeons peripheriques qui naissent comme 
des conidies, le conidiophQre des Aspergillus passe done par 
un stade oedocephale. Chacun des bourgeons n’est cependant 
pas une conidie; Vuillemin (1910 1 , 2 ) l appelle une phia- 
lide. Grace a un retard dans la formation des spores elle ne 
fonTstionne pas elle-meme comme une conidie, elle donne 
naissanctf a des spores comme la baguette sporogene des 
Syncephalastrum. Ces spores ne se font pas a I’interieur de 
la phialide — comme dies se font a l’intSrieur de la baguette 
sporogene chez le Syncephalastrum — elles sont externes 
etsont produitesen chainettes. 

Dans cette maniere de voir, la phialide d’un Aspergillus 
a pour origine une conidie ; elle est homologue d’une ba¬ 
guette sporogene de Syncephalastrum. Un retard nouveau 
peut faire que la phialide primitive d’ Aspergillus donne, non 
des conidies, mais de nouvelles phialides : le cas est realise 
chez Slerigmalocyslis . 

Un fait analogue existe aussi chez les Syncephalis ou la 
t&ene porte pas toujours directement les baguettes sporo- 
genes mais eh est s6paree par un article intermediate. 

Un retard dans la reproduction asexuelle a done trans- 
forme le sporange primitif en un conidiophore (Bdocephale 
et celui-ci est un conidiophore porteur de baguettes sporo- 
genesou de phialides prqductrices de conidies. 

Dans des conidiophores plus 6volues on assiste a la dispa- 
rition complete des dernieres traces du sporange primitif ; 
e'est ainsique la fructification des Citromyces parait relier 
cello des Aspergillus a la fructification des Penicillium. On 
compreud qu'une transformation plus complete aiteffac6 les 
derniers vestiges des formes primitives de la reproduction 
asexuelle. 
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Nous avons observe chez Hhizopus ramosus des passages 
graduels d’une ramification ayant pour origine ravortement 
d’un renflementsporangial en uneramification n’en presentant 
aucune trace; le meme phenomenea donnenaissance aux ap- 
pareils conidiophores les plus evolueschez les Ascomycetes. 

On considerera done comme primitives les formes ou le 
sporange non fonctionnel subsiste sous forme d’une vesicule 
produisant immediatement des conidies. On attribuera aux 
conidiophores un caractere devolution d’autant plus grande 
que les spores sont plus tardivement produites. Enfin seront 
tres evoluees les especes ou tout vestige d’un r'enflement 
sporangial aura disparu. La classification des Impcrfecti 
merite d’etre reprise toutentiere en se fondant sur lesprin- 
cipes declassification que nousvenons d’indiquer. 


2 — Spores internes. 

Nous laisserons de cote dans cette etude les ascospores 
qui nous apparaitronl plus tard comme differentes des 
spores qui relevent de la reproduction asexuelle. Les asco¬ 
spores ainsi eliminees, les spores internes sont assez rares 
chez les Champignons superieurs. C’est que chez eux aucune 
espece ne possede de sporanges analogues a ceux des 
Mucorinees. 

C’est pourtant a un type rencontre chez les Mucorinees 
que nous rapporterons les spores internes que possedent 
certains Ascomycetes. Nous avons vu en effet deux sortes 
de spores internes chez les Mucorinees : les unes naissent 
dans des sporanges; les autres* celles des Syncephalaslrum , 
sont produites dans des organes derives des sporanges. Ce 
sont ces dernieres qu’on retrouve chez quelques Ascomy¬ 
cetes et en particulier chez Thielavia basicola ZopL (1876) 
(1891). 

Thielavia basicola est un Ascomycete qui possede",deqx 
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sortes de spores : les unes a membrane brunatre sont des 
conidies, les aqlres re$oivent parfois le nom de conidies 
endogenes, ce qui constitue un non-sens : cesont des spores 
internes. Elies naissent dans des tubes asses semblables k 
ceux du Syncephalastrum et, com me les spores de Synce- 
phalastrum, elles sont produites par uhe condensation du 
protoplasma autour des noyaux. Chaque tube fournit ainsi 
plusieurs spores unfnucl66es qui sont rejet6es par son 
extremite. Sauf 1’exputsion des spores, ce sont les caracteres 
des Baguettes sporogenes des Syncephalastrum. 

Chez lefc Syncephalastrum elles sont portees par une tete 
renflee qui permet de reconnaitre leur exacte signification. 
Chez le Thielavia basicola cette t$te a drsparu comme elle a 
disparu dans les conidiophores ; la formation de tubes spo- 
rog^nes portes directement par le thalle est un (Hat de¬ 
volution comparable a celui d’nn phialophore rudimentaire 
de Spicaria lorsque la phialide, solidaire sur le thalle, pro- 
duit a son extremity un chapelet de conidies. 

La meme interpretation s’applique sans doute aux 
spermaties bacilliformes nees au voisinage des peritheces 
de Pixidipphora aslerophora et dont on a voulu faire, a tort 
pensons-nous, le vestige d’un appareil reproducteur male, 
et sans doute aussi les quelquesautrescas de spores internes 
conn us chez les Ascomyc&tes. Les regies qui ont dirige 
Involution de la reproduction asexuelle des Mucorin6essont 
done aussi ceiles qui ont orients celle des Champignons 
superieurs. 

B. Reproduction „ sexuelie. 

. Nous yenons de voir comment, dans la reproduction 
usexpelle > mi reford dans la formation des spores a ameh6 la 
transformation du sporange enun conidiophore et comment, 
4a m les conidiophores les plus £vo!u6s, toute trace du #po- 
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Une semblable Evolution a affecte la reproduction sexuelle. 
Un retard dans la formation des novaux sexuels fonctionnels 
se manifeste deja dans les gametanges des P6ronosporees, 
des Saprolegni6es et des MucorinGes par l’existence d'une 
ou de plusieurs mitoses preliminaires. 

Nous avons considere comme des Mucorinees tres evoluees 
celles ou la fusion des noyaux sexuels etait la plus tardive. 
Ces phenomenes de recul de la fecondation s’accentuent 
chezles Champignons superieurs les plus evolues ou ils se 
traduisent par la transformation du gametange en ungam6- 
tange non fonctionnel, en un gametophore. Les progres de 
revolution ont ensuite fait disparaitre toute trace des game¬ 
tanges primitifs. 

II noussuffira de marquer ces deux etapes de 1’evolution 
de la reproduction sexuelle des Champignons superieurs en 
faisant connaitre trois series d’observations : 

La premiere est relative a VAspergillus repens oil subsiste 
encore un rudiment de gametange. 

La seconde concerne YEntyloma calendulae ou tout ves¬ 
tige de gametange a disparu. 

Enfin la derniere s’applique a une Agaricintt qui s’e- 
carte du type normal par l’absence de basides et la pr6- 
sence de bulbilles a la place des lamelles; nous verrons 
les modifications quentrainent, pour la reproduction 
sexuelle, ces changements dans la morphologie de ce Basi- 
diomyc'ete. 


1. Aspergillus repens de Bary (1870). 

Aspergillus (Eurolium) repens est une espece tres voisine 
A'Aspergillus (Eurotium ) herbariorum dont Dangeard (1907) 
a fait connaitre les phenomenes histologiqqes de la formation 
des p6rithfcces. 

Miss Dale (1909) a 6tudie Id formation des p^rith&ces de’ 
VAspergillm repens . Les r6sultats essentiels de son travail 
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sont les suivants : Fascogone renferme de nombreux noyaux 
.qui, avant tout cloisonnement, ou peu apres les premiers 
cloisonnements, pr6sentent des ph6nomenes de fusion. II 
pousse ensuite des hyphes ascogenes ; ceux-ci se cloisonnent 
et dans leurs articles binucl&&s les deux noyaux se fusion- 
nent. Chaque article devient plus tard un asque octospore. 

Deux fusions successives atteignent done les noyaux de 
Fascogone : Fuue dans Fascogone jeune, Fautre dans les 
jeunes asques. La premiere est interprets par Miss Dale 
comme une fusion sexuelle, la deuxieme est la karyogamie 
dangeardienne. 

Ces resultats sont diflferents de ceux que nous-meme 
avons obtenu. 

Voici les resultats de nos observations : 

Le pSithece debute par la formation d’un ascogone, 
hyphe de forme speciale enrouI6 en spirale et multinuclee 
(PI. XIV, fig. 1-2-3). Ce filament special est, dans les vues 
dangeardiennes, ce qui reste de Fun des gametanges pri- 
mitifs. L’autre a generalement disparu et rarement on en 
retrouve des traces sous, la forme d’un trophogone, filament 
sans particularity dans 1’espece que nous etudions ou il 
apparait, quandil existe, comme le plusprecoce des hyphes 
qui, ulterieurement, entoureront Fascogone. Nous le reprS 
sentons (PI. XIV, fig. 4) dans un cas ou Fascogone est 
renfle d’une maniere anormale. 

De Bary a eu le m6rite de comparer Fascogone et le 
filament qui parait copuler avec lui aux organes qui, en 
copulant, donnent Foeuf des Peronosporees. La disparition 
. du trophogone lui paraissait comparable a la disparition de 
FanthSidie chez certaines Saprol6gniees apogames. 

Les recherches de Dangeard ont montre jusqu’a quel 
point cette assimilation est juste. Les deux organes tropho* 
gone et ascogone ne sont pas identiques aux gametanges 
des Phycomycetes comme le croyait de Bary, mais ils leur 
Bout comparables en ce sens que ce sont des gametanges 
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transformes : Tun, le trophogone, a perdu toute fonction 
dans la reproduction sexuelle; l’autre, lascogone, assure 
seul la reproduction sexuelle. 

De bonne heure Lascogone s’entoure de filaments steriles, 
dits filaments recouvrants, qui, en senchevetrant, forment 
un revetement autour de Lascogone. La fructification de 
YEuroiium repens est done enveloppee dans une sorte de 
capsule, e’est un perithece. 

L’ascogone, au sein du perithece, se fragraente en seg¬ 
ments renfermant desnoyaux en nombre variable(Pl. XIV, 
fig. 5-6). Nous n’avons rencontre aurunc fusion de no yarn a 
ce stade. Une fragmentation ulterieure de Lascogone a lieu qui 
donne naissance a des articles binuclees (PI. XIV, fig. 7-8). 
En meme temps lascogone se ramifie, de sorte que la cavite du 
perithece se remplit d’hyphes contournes, ramifies, encheve- 
tres, a cellules binucleees resultant de la transformation du 
gametange primitif (PI. XIV, fig. 8). Celui-ci ne forme done 
pas de gametes a son interieur pas plus qu’un conidiophore 
ne produit de spores dans sa tete renflee. De meme que chez 
ce dernier la formation des spores est ajournee, dans le 
gametophore les noyaux sexuels ne sont pas les noyaux 
primitifs de Tascogone mais les noyaux, reunis par paires 
dans les cellules, resultant de la fragmentation de l’asco- 
gone. En effet, ces noyaux se rapprochent et se fusionnent 
dans chaque cellule (PI. XIV, fig. 7-8). Le noyau unique 
qui en rSsulte se divise trois fois ; chaque cellule renferme 
done huit noyaux autour de chacun desquels se forme une 
spore uninucl£ee. Ainsi la fusion des noyaux sexuels dans 
chaque segment de Lascogone conduit a la formation d un 
asquea huit ascospores (PI. XIV, fig. 8). L’asque apparait 
done comme un organe de fructification qui presente a son 
origine des phenomenes de karyogamie sexuelle. 

L'histoire du . perithece d ’Aspergillus repens comporte 
done une seule fusion de noyaux qui pr6c£de imm6diatement 
la formation des ascospores ; la fusion nuc)6aire qui autre- 
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fois avail lieu dans lesgam&anges apres leur union a subi 
un retard et a ete repoussee jusque dans les asques. 

Une autre espece d f Aspergillus encore indeterminee nous 
a fourni les memes r6sultats. 

La reproduction sexuelle de ces deux especes presents 
done les caracteres essentiels de VEurotium herbariorum 
decrit par Dangeard (1906). 11s font de la reproduction 
sexuelle chez les Aspergillus un cas 6volue ou des deux 
gametanges, qui precedemment assuraient la reproduction 
sexuelle, un seul, l’ascogone, est fonctionnel. Ses noyaux ne 
sont pas des noyaux sexuels des le dSbut; ce n’est qu’apres 
setre ramifie et cloisonne qu’il renferme des noyaux 
sexuels ; ceux-ci sont alors r6unis deux par deux dans des 
cellules qui, apres leur fusion, se transforment en asques 
octospor^s. 

2. Enlyloma Calendulae (Oudemans 1873), de Bary (1874). 

De meme que dans les conidiophores les plus Gvolues 
toute trace du sporange primitif a disparu, de meme les 
progres de 1’evolution ont efface dans la reproduction sexuelle 
tout vestige de gam^tange ancestral. 

Le terme ultimo de cette disparition est realise dans 
1’exemple que nous allons etudier maintenant, chez une 
Ustilagin6e : En/yloma Calendulae . 

Des observations anciennes sur la spore des ^Ustilaginees 
ont conduit a etpblir son homologie avec la teleutospore 
des Uredin6es et la baside ou l’asque des Basidiomycetes et 
des Ascomycetes et a affirmer les relations de parents 
entreces diverses families de Champignons. 

Une confirmation de ces vues a ete apportee par les 
recherches histologiques. Les travaux de Dangeard (1894 3 , 4 ) 
ont montrfi que la spore des Ustilagin6es, la t61euto- 
spore des Ur6dinees, aussi bien que Tasque et la baside, 
renferment quand ils sont jeunes deux noyaux .^qui se 
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fusionnent. Dangeard a consid6r6 cette karyogamie ^comme 
une fecondation et lui a attribue la meme valeur qu’aux 
fusions qui ont lieu dans les cas les mieux caracteris^s de 
reproduction sexuelle. 

Cette decouverte de Dangeard a donne lieu a toute une 
serie de recherches qui ont montre la grande generality de 
la karyogamie dangeardienne chez les Uredinees, les Asco- 
mycetes et les Basidiomycetes. 

Les Ustilaginees ont ete negligees a ce point de vue et 
nos connaissances sur I’histologie de cette famille sont a 
peu pres reduilesauxdonnees apportees autrefois par Dan¬ 
geard. Retenons cependant les recherches de Maire (1898), 
Harper (1899 *), Federley (1904), Lutman (1910), Rawistcher 
(1912). Dans un interessant travail ce dernier auteur a reussi 
a elucider deux modes de formation des cellules binucleees 
chez les Ustilaginees. 

Nous avons eu a notre disposition Entyloma Calendulae et 
nous en avons fait Tetude histologique. 

Entyloma Calendulae se developpe en parasite dans la 
feuille du Calendula arvenm ; ses spores s’y forment en 
quantity considerable et en groupes assez compacts pour 
que la feuille attaquee soit facilement reconnaissable aux 
taches qu ? y forme le Champignon. 

Les spores de VEntyloma Calendulae sont gen^ralement 
spberiques et a membrane epaisse. Elies se forment sur le 
trajetdefilaments ou a leur extremity (Pi. XIV, fig. 9-10-11- 
12). Jeunes, elles renferment deux noyaux : chacun est 
spherique avec un nucleole le plus sodvent excentrique 
(PI. XIV, fig. 13). Plustardon les voit se rapprocher en 
un noyau unique avec deux nuelyoles. Les nuelyoles excen- 
triques, d’abord diametralement opposes, se rapprochent 
bientfit (PI. XIV, fig. 14-15-16-17). Finalement. on obtien$ 
un noyau a un seul nucI4oIe (PL XIV, fig. 18-19) excen¬ 
trique ou central; la fusion est termjnde. 

Le cas de 1’ Entyloma Calendulae ne differe done pas essen- 
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tiellement des autres cas connus ehez les Ustilagin6es; son 
ytude n'a pas ici d’autre int6ret que de marquer Tan des 
termes ultimes de Involution de la reproduction sexuelle. 
A nous qui l’avons suivie depuis son origine et la savons 
parallele a revolution de la reproduction asexuelle, il nous 
parait que la karyogamie de la spore de VEntyloma Calen- 
dulae est eelle qui autrefois avait lieu dans un gamytange 
dont les dernieres traces ont depuis longtemps disparu. 

Gette interpretation, proposes par Dangeard, de lakaryo- 
gaijrie des Ustilaginees, ainsi que de celle de la baside et de 
l’asque, n’a pas 6t6 admise sans peine par les biologistes. 
La decouverte de la karyogamie dangeardienne a soulevo 
dans le monde des biologistes des controverses d’un grand 
interfit. On a vu comment elle se presente chez Jes Ustila¬ 
ginees : deux noyaux sont reunis dans une meme cellule et 
se fusionnent. Une telle autogamie doit-elle etre consider^ 
comme une fusion de nature sexuelle, comma lexpression 
morphologique de la sexualite ? Au contraire de l’opinion 
qui veutque la reproduction sexuelle fasse defaut aux Cham- 
pignons superieurs, Dangeard pretend que la sexualite se 
manifeste cbez eux par la fusion des noyaux dans la spore 
des Ustilaginees ou les organes homologues des autres 
Champignons superieurs. 

Considerons done quelques-uns des cas de reproduction 
sexuelle non conlestes et envisageons la multiplicity des 
aspects sous lesquels ils s’offrent a 1’observation. Ici les 
gametes sont mobiles, la ils sont depourvus d’organes loco- 
moteurs ; ici ils sont ymis librement dans le milieu exte- 
rieur, la ils sontretenus attaches a fa plante-mere. La struc¬ 
ture de ces gametes est variable : la ils sont pourvus d’un 
protoplasme riche, ailleurs ils sont presque ryduils a un 
noyau. 

Les Mucorinees nOus ont offert des cas de gametes non 
dissociys; ici, dans certains cas, les gametes sont proches 
parents, parfois freres ; dans d’autres cas aucune proche 
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parente n’existe entre eux. En face des gametes bien diffe- 
rencies il est des cas oil ils sont en tout semblables a des 
cellules v^getatives. Parfois la reduction chromatique 
accompagne leur formation, parfois ils naissentsans que ce 
phenomene intervienne dans leur production. 

Quelle variete dans les preliminaires de la karyogamie ! 

Non moins varies sont les phenomenes qui la suivent. 
Ici.le produit de la fecondation germe imm6diatement, la il 
ne se developpe qu’apres une periode de repos. Dans cer¬ 
tains cas la germination s'accompagne d’une reduction cfaro- 
matique, ailleurs celle-ci est reportee a un stade ulterieur 
du developpement. La l’oeuf germe en un appareil vegeta- 
tif, ici en un appareil de fructification* 

Au milieu des modaliles diverses que revetent les pheno¬ 
menes qui entourent la fecondation, il en est un qui, dans 
tons les cas, se presente toujours semblable a lui-meme : 
c’estla fusion des noyaux. C’est la le phenomene commun 
a tous les cas de reproduction sexuelle, c’est le phenomene 
capital de la reproduction sexuelle ; aucun des autres ne 
suffit a caracteriser une telle reproduction. Au milieu de la 
mobilite des circonstances qui l’accompagnent la karyogamie 
apparait commele seul phenomene necessaire a caracteriser 
une reproduction sexuelle. 

La karyogamie necessaire est-elle un caractere suffisant 
de la reproduction sexuelle ? Nous ne le pensons pas. Il y 
a des cas ou des fusions de noyaux se produisent en dehors 
de tout phenomene sexuel. Strasburger, Tischler, Ernst, 
Rosenberg en ont decrit dans Talbumen, Bonnet, dans 
Tassise nourriciere des antheres, Samuels dans les cellules 
du perianthe; Bashford et Murray en ont rencontre dans 
les tissus animaux ; nous-meme en avons signale dans la 
columelle des sporanges des Mucorin6es. Nemec en a pro- 
voque la production dans des circonstances pathologiques. 
La karyogamie, caractere necessaire pour d^finir un acte 
sexuel, n’est done pas un crit6rium suffisant. ‘ 
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Quel est done le caractere commun aux fusions r6put6es 
sexuelles et que ne presente aucune des pr6c6dentes? (Test 
leur retour p6riodique : diet revAenneni pSriodiquement dans 
un cycle tivolulif. L'essentiel pour qu’une karyogamie soit 
une fusion sexuelle e’est qu’elle intervienne regulierement 
dans un cycle evolutif defini. 

Peu importe la fagon dont les noyaux sont mis en pre¬ 
sence : ce Sont des procedes d’ordre v6g6tatif mis au service 
de la reproduction sexuelle. Peu importent les phenomenes 
varies qui accompagnent une karyogamie; si son retour est 
assure chaque fois que se deroulera normalement le cycle 
evolutif auquel elle appartient e’est une karyogamie sexuelle, 
e'est la ftcondalion elle-rndme. 

La periodicite, le retour regulier dans un cycle evolutif 
nous parait ndeessaire et suffisant pour caracteriser comme 
sexuelle une karyogamie. Cette maniere de voir s’oppose a 
celle de Davis pour qui la fusion ne mfjit pas a caracteriser 
l’acte sexuel, qui a pour criterium, pense-t-il, l’histoire des 
elements qui se fusionnent, et a celle de Nemec qui pense 
que la karyogamie n'est pas ntcesmirc pour caracteriser 
1’acte sexuel, celui-ci se faisant selon lui grace a l’union de 
deux cellules plutot que par l’union de deux noyaux. 

La definition que nous proposons d'une karyogamie 
sexuelle resulte de l’examen des caracteres des differents 
casde reproduction sexuelle non contestee. II est manifeste 
qu’elle fait rentrer parmi eux, avec les cas d’autogamie des 
Protozoaires, les cas d’autogamie chez les Champignons 
(Dangeard, 1901). La fusion dangeardienne prend tous les 
caracteres d’une fusion sexuelle. 

En particulier la fusion de noyaux dont nous venons de 
reconnaitre l’existence chez Entyloma calendula n’est autre 
chose qu’une karyogamie qui avait lieu autrefois entre noyaux 
de deux gam£tanges ; les progres de 1’evolution ontfaitdis- 
paraiire ces derniers : a cette disparition correspond un 
deplacement de la karyogamie sexuelle qui arrive a se 
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faire dans un organe a peine different de l’appareil v6g6- 
tatif. 

3.PsathyrdladmcminataPGT8.(l8dl)JormeT\incophyl\&entie. 

Le deplacement de la karyogamie sexuelle et son report 
a un stade ulterieur du developpement nous apparait, 
dans les exemples que nous venons d’etudier, comme le 
resultat des transformations subies par les organes ou cette 
karyogamie avait lieu primitivement. Un exemple frappant 
de cette correlation des variations morphologiques des or¬ 
ganes reproducteurs et de la position de la karyogamie 
sexuelle dans Phistoire nucleaire d’un etre vivant nous est 
offert par une Agaricinee voisine du Psathyrella dissemi¬ 
nata. 

Parmi les transformations les plus interessantes et les 
plus rarement rencontrees que peut subir 1’appareil repro- 
ducteur sexue des Basidiomycetes figure une modification 
des lamelles qui ne produisent pas de basides et se divi- 
sent en fragments arrondis. 

Cette transformation a ete rencontree en 1871 par Berke¬ 
ley dans un Basidiomycete auquel elle a valu de devenir le 
type d’un genre nouveau, le genre Uhacophyllus Berkeley 
(1871). 

Depuis, Patouillard (1901, 1913) a attire sur elle I’atten- 
tion des mycologues en signalant plusieurs autres exemples 
de cette modification ; cependant, comme quelques-uns des 
Champignons qui la presentent rappellent par leurs autres 
caracteres des Basidiomycetes deja nommes, Patouillard 
n’est pas d’avis de les reunir tous dans le genre unique 
Uhacophyllus; il pr^fere les r«§partir, toutes les fois que la 
chose est possible, parmi les genres deja existants de Basi¬ 
diomycetes en mentionnant dans leur description la pqssibi* 
lite d’une fragmentation de leurs lamelles accompagn&e de 
la disparition de leu ts basides. 
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D’autre part, Patouillard a propose une interpretation 
des fragments de. Jarpelles ainsi modifies selon le type 
rhacophylieen : grace k leur forme constante, ovoide oa 
arroodie, grace a leur .position sous le chapeau des Aga- 
ricin6es, ilslui paraissent' supplier les basidiospores dans 
leur r6Ie reproducteur ; malgre l’insucces des tentatives de 
germination deces organes, il assimile chacun d’eux a une 
bulbille et designe sous le nom de bulbillose la curieuse 
modification qui leur donne naissance. 

M. Patouillard a eu 1’obligeance de mettre a notre dispo¬ 
sition des echantillons atteintsde bulbillose fixes dans l’al- 
cool; aussi nous avons pu (Moreau, 1913°) entreprendre 
letude histologique de cette interessante modification de la 
structure des lamellesde ces Basidiomycetes.Nos recherches 
ont port6 sur un Champignon de Tunisie considere par 
Patouillard comme bien voisin d e Psathyrella disseminata s il 
ne lui est pas identique. 

Conformement a la description donnSepar Patouillard on 
trouvea la place de chaque lamelle de petits corps arrondis 
querelient les uns aux autres de rares hyphes laches qui 
sonten rapport avecceuxqui forment le revetement super- 
ficiel de chaque bulbille. Ces hyphes sont ceux du Champi¬ 
gnon lui-meme et non ceux d'un parasite : nous avons en 
effet recherche s’il etait possible de voir dans un fait de para- 
sitisme Implication de la production des bulbilles rnais nous 
avons dfi abandonner cette hypothese. 

Chaque bulbille est un massif cellulaire, une sorte de 
petit sclerote, form6 de cellules polyedriques ne laissant 
aucun vide entre elles. Chacune renferme un protoplasme 
assez dense avec, assez rarement, une ou deux vacuoles. 
Dans la plupart on trouve deux noyaux. 

Elies ont done la structure binucleee qu’ont ordinaire- 
meat ies cellules des chapeaux des Basidiomycetes. 

Leurs deux noyaux sont parfoisau contact, dans la posi¬ 
tion de deux noyaux se pr^parant a la fusion ; effectivement 
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on en trouve en cours de fusion renfermant dans un meme 
nucleoplasme deux nucleoles eloignes, puis rapproches au 
contact, enfin fusionn6s en un seul. 

Les cellules primitivement binucleees des bulbilles sont 
done le siege de karyogairwes. Devenues uninucleees elles 
ne restent pas a cet etat: leur noyau se divise par mitose et 
nous avons observe cette division : e’est une karyokinese 
avec fuseau nucleaire, deux centrosoraes et deux chromo¬ 
somes. 

On sait que le nombre deux est le nombre ordinaire cles 
chromosomes des noyaux des Basidiomycetes, e’est en parti- 
culier le nombre reconnu par Maire (1902) pour les noyaux 
du Psalhyrclla disseminata. Des la premiere division le 
noyau de fusion des cellules des bulbilles presente done le 
nombre reduit de chromosomes : il a ete, des la premiere 
mitose qui suit la karyogamie, l’objetd’une reduction chro- 
matique. 

A la suite de cette mitose, le nombre primitif des noyaux 
des cellules des bulbilles est restitue. 

Chaque noyau se divise a nouveau et cette division porte 
a quatre le nombre des noyaux de chaque cellule. Parfois 
une mitose supplemental a lieu et la cellule peut renfer- 
mer six noyaux ; cependant le nombre quatre est la regie. 

L’histoire nucleaire d’une cellule desbulbilles comprend 
done jusqu’ici une karyogamie suivie d’une reduction chro- 
matique et de deux mitoses successives. 

Ce sont pr6cisement les phenomenes qui prennent place 
dans les basides. Chaque cellule des bulbilles se presente 
done, envisagee au point de vue de I’histoire de ses noyaux, 
comme l’homologue d’une baside. 

L’etat tetranucl66 atteint comme nous venons de le voir 
n’est pasdefinitif :on effet, deux des noyaux degenerenlet le 
nombre primitif des noyaux de la cellule se trouve restitufi. 

Nous avons rencontre tres fr6quemment deux noyaux dans 
chaque cellule ; nous avons observe tres souvent leur fusion: 
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nous pensons qu’elle a lieu dans toutes ou au moins presque 
toutes les cellules; il en est de memede la premiere mitose. 
La rarete relative des stades a quatre noyaux et des 
stades a noyaux deg6neres nous fait croire que la seconde 
mitose n’a lieu que dansquelques cellules et que beaucoup 
d’entre elles ayant realise a nouveau l’6tat binuclee a la suite 
de la premiere mitose s’en tiennent la ; rapprochons de ce 
fait cet autre que les basides normales de certaines Agari- 
cinees ne produisent parfois que deux basidiosporesdans des 
especes qui generalement en donnent quatre. 

Nousavons egalement observe dans les bulbilles qui nous 
occupent un phenomene tout a fait imprevu : assez souvent 
la paroi de separation de deux cellules contigues se perfore 
et par le pertuis leurs deux protoplasmes se meiangent ; on 
obtient ainsi des cellules a quatre, huit ou six noyaux 
suivant que le$ cellules en fusion presentent soit deux ou 
quatre noyaux chacune, soit l’une deux et 1’autre quatre. 

Ces fusions de cellules sontsans douteen rapport avecla 
frequence des anastomoses de filaments et la formation des 
boucles chez les Champignons superieurs. Etant donn6e 
l’homologie des cellules qui les presentent avec des basides 
on peut croire que ces fusions, sont l’equivalent de la pro¬ 
duction par une baside normale, hors d’elle-meme, de basi- 
diospores, ce phenomene etant modifie du fait que les cel¬ 
lules sont plongees au sein d’un massif cellulaire. 

11 parait vraisemblable de voir, avec Patouillard, dans ces 
bulbilles des organesde multiplication du Champignon ; les 
resultats de nos observations sur leurs caract&res histolo- 
giques parlent en faveur de cette opinion puisque les noyaux 
suivent le cours normal de revolution des noyaux des 
Basidiomycetes et puisque lenombre primitif des noyaux des 
cellules est finalement restitue. 

Si Inexperience confirmait cette vue, si les bulbilles don- 
naient naissance a un mycelium producteur d’un nouveau 
chapeau porteur de bulbilles semblables aux premieres, la 
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karyogamie que nous venons de signaler dans leurs cellules 
serait une karyogamie sexuelle, derivant de la karyogamie 
sexuelle des Basidiomycetes ordinaires, grace a un d6pla- 
cement en relation avec les modifications morphologiques 
des lamelles du Champignon. 

Si la bulbillose n’etait pas definitive et si des generations 
de PsathyreUa a bulbilles alternaient avec des generations de 
PsathyreUa a basides, selon les conditions du milieu, nous 
aurions affaire a un Champignon presentant deux mode^de 
reproduction sexuelle. 

Ce sont la des points que de nouvelles experiences de 
culture du Champignon a partir des bulbilles pourront 
seules elucider. 

Quoi qu’il en soit, les cellules des bulbilles d’une forme 
rhacophylleenne bien voisine de PsathyreUa disseminata se 
comportent dans leur histoire nucleaire comme les basides 
normales : la fusion nucleaire qui caracterise ces dernjeres 
setrouveici deplacee en raison des modifications morpho¬ 
logiques des organes ou elle se produit. Labsence de forma¬ 
tion des basidiosporesamene egalement un ph6nomene nou¬ 
veau, la degenerescence de deux noyaux dans les cellules 
qui en renferment quatre. Grace a cette degenerescence le 
Champignon revient au stade binucl66. La degenerescence 
des noyaux suppl6mentaires est un nouveau mode de forma¬ 
tion d elements binucle6schez les Champignons superieurs. 

Ainsi, au fur et a mesure que la karyogamie sexuelle se 
deplace dans le cycle evolutif des 6tres vivants, elle s’entoure 
de phenomeues preparatoires varies : unions de gametes, 
unions de gam6tanges, production de gam6tophores ou la 
reunion de deux noyaux dans une mfime cellule s’Stablit 
suivant des modes divers. 

Ces phenomenes qui forment le cortege de la karyogamie 
sexuelle ne sont pas, pour etre accessoires dans Tacte 
sexuel, depourvus d’importance. fls furent longtemps les 
souls consid6res comme caract6ristiques do la sexuality \ 
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dans leur variete ils earact6risent les diverses modalites de 
la sexuality; nous eh avons reconnu quelqoes-unes au cours 
de ce travail, nous resumerons dans le chapitre suivant les 
donnees que nous avons acquises sur l’histoire de leur evo¬ 
lution. 




r£sum£ et conclusions 


Notre intention est (le resumer ici les faits essentiels qne 
nous avons rencontres au cours de ce travail et, en reunis- 
sant toutes les idees sur 1’evolution de la reproduction 
eparses dans les chapitres precedents, d’indiquer comment 
on pent relier entre elies les differentes modalites de la 
reproduction. 

On reconnaitra aisement dans ce chapitre, comme dans 
les precedents, l’influence des idees dangeardiennes qui ont 
inspire ce travail et dirige nos recherches. 

Dans le thalle des Vaucheries nous avons fait connaitre 
l’existence d 'elements chromaliques extranucUaires nouveaux ; 
nous avons montre que ce sont des elements vi rants dont la 
permanence dans le thalle des Vaucheries est assuree par des 
phenomenes de division. 

Le thalle des Vaucheries produit des organes de reproduc¬ 
tion asexuelle qui sont des sporanges indivis, el des organes 
de reproduction sexuelle : antheridies et oogones. line 
incertitude existe relativement a la structure de ces derniers 
organes: tous les biologistes recents admettent que 1’oogone, 
multinuclee a l’origine, possede, au moment ou il est feconde 
par un antherozoide, une structure uninucleee, mais le 
disaccord regne entre eux sur la fagon dont est atteinte 
cette derniere structure. Les uns, avec Oltmanns, voient 
retourner dans le thalle tous les noyaux de l’oogone sauf 
un ; Topinion opposee, representee par Davis, les fait dege- 
nerer tous a l’exception d’un seul. Nos recherches sur I'oogonc 
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des Vaucheries apportent une confirmation de cette dernicre 
opinion. 

La melhode que nous avons employee parait a 1’ahri des 
critiques que soulevent les methodes des auteurs qui nous 
out. precede ; en colorant des filaments entiers de Vaucheries 
nous echappons a Tincertitude qui s’attache a l’interpreta- 
tion des organes debites en coupes minces. Cette technique 
nous a permis de reconnaitre, sans que le moindre *doute 
subsiste a cet egard, lexistence d’oogones jeunes renfcrmant 
encore de nombrcux noyam et deja separes du thalle par une 
cloison ; celle-ci rend impossible tout retour des noyaux dans 
le thalle ; tous degenerent a Texception d’un noyau privi¬ 
lege qui seul subsiste dans I’oogone age. 

Cette structure permet d’assimiler l’oogone a un game- 
tange qui n’individualise pas ses gametes; ceux-ci sont 
represents par les noyaux de l’oogone : la plupart ne sont 
pas fonctionnels et degenerent, un seul subsiste et fonctionne 
comme noyau sexuel. 

Par ces phenomenes et par l'ensemble de leur structure 
les Vaucheries ont constitue pour nous une introduction a 
letude des Mucorinees. 

Nos recherches sur la famille des Mucorinees forment 
la partie essentielle de notre travail; nous avons etudie dans 
le detail la structure de leur thalle et celle de leurs divers 
appareils reproducteurs. 

L’etude histologique des Mucorinees presente de grandes 
difficultes; en etudiant les divers elements figures du thalle 
(corpuscules inelachromatiques , globules oleagineux, mucorme) 
nous avons appris a ne pas les confondre avec les nombreux 
noyaux qu’il renferme ; la petite taille des elements 
nucleaires est une des difticultes les plus serieuses de leur 
etude. Une structure assez particuliere leur a ete attribuee : 
Lendner a decrit dans certains cas chaque noyau comme 
forme de deux masses accolees ; il equivaudrait a un noyau 
double, a Pensemble des deux noyaux d’un synkaryon au 
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sens de Maire ; au cours de nos observations snr des milliers 
de noyaux % se rapportant a des especes differentes a toutes 
les etapesde leur developpement, jamais nous n’avons ren¬ 
contre cette structure. Toujours un noyau normal de Muco- 
rinee comprend sous une membrane nucUaire un nucUo- 
plasmc etun nucUole: il est accompagne d’un eentrosome dont 
nous aflirmons la situation exlranucUaire au moins dans les 
cas que nous avons signales. 

Dans les vieilles zygospores les noyaux ages se montrent 
avec deux masses chromatiques dont Tune est un nucleole ; 
elles sont contenues dans le nucleoplasme qui limite la 
membrane. 

Dans les vieilles columelles les noyaux deviennent par- 
fois entidremenl chromatiques : c’est la 1’indice d’un 6tat de 
fatigue que conlirment d’autres phenomenes presentes par 
les noyaux voisins. 

Nous avons etudie la division des noyaux; elle se fait soit 
par le mode direct, soit par le mode indirect. 

Par voie directe, c’est une amitose du type des diaspases; 
nous l’avons observee dans les filaments etsurtout dans les 
columelles parmi les noyaux entierement chromatiques; la 
coexistence de ces amitoses avec les noyaux chromatiques 
est en rapport avec 1 etat maladif qu’on attribue souvent 
aux noyaux frappes d’amitose. 

Les divisions indirectes des noyaux des Mucorinees ont 
ete etudiees dans plusieurs especes etdansplusieurs organes; 
partout elles se sont presentees a nous avec les memes 
caracteres : ce sont des karyokinescs qui montrent au stade 
de la plaque equatoriale deux ccntrosomes , un fuseau, deux 
chromosomes. Elles se fonten l’absence de membrane nucUaire 
et apres disparition du nucUole. 

Lendner, trompe par de fausses apparences, a vu dans 
un organe, qu’il a pris pour un noyau au repos, deux masses 
qu’il appelle des chromosomes. Apres avoir reconnu l’er- 
reur dans laquelle Lendner est tombe nous nous croyons 
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autorise a revendiquer pour nous la decouverte des deux 
chromosomes chez les Mucorinees. 

Les divisions, dont nous venons derappeler les caracteres, 
prennent place dans le thalle, dans les sporanges jeunes, 
dans les suspenseurs et dans les jeunes zygospores. 

L’etude des sporanges a ete faite dans neuf especes. Nous 
avons ete precede dans cette voie par plusieurs chercheurs ; 
en particular Harper a indique deux manieres d’etre des 
spores dans le jeune sporange : elles peuvent etre qninu- 
cleees, etre^oivent alors le nom de protospores, ou bien plu- 
rinucleees. Nous avons retrouve ces deux cas dans plusieurs 
especes et nous avons precise les conditions de la separation 
des spores : celles-ci prennent des aspects ami hot des, affectent 
la forme de lerritoires protoplasmiques irreguliers reunis 
quelque temps par des trabecules. 

Nous avons fait connaitre chez un Mueor an made nouveau 
dc production des spores : le protoplasme du sporange forme 
des cordons ou les noyaux sont alignes; chaque cordon 
s’etrangle par places, presentant l’aspect d un chapelet dont 
chaque grain devient une spore le plus souvent uninucleee. 

L’etude complete des sporanges des Mucorinees compor- 
tait l’etude de leurs eolumclles. Dans ces organes destines 
a disparaitre, ou le protoplasma est le siege de courants 
intenses, les noyaux presentent des aspects particuliers, 
aberrants : on y trouve les noyaux entidremenl chromaliques et 
les noyaux cn amitose signales plus haut et, parmi eux, des 
noyaux offrant des karyogamies sans signification sexuelle . 
L’existence de ces derniers parmi des noyaux qu’on peut 
considerer comme maladifs ou degenerescents presente un 
certain interet au point de vue de la signification que nous 
avons attribute aux fusions sexuelles al’origine de la sexua- 
lite. 

Apres avoir etudie les sporanges des Mucorinees, nous 
avons aborde l’etude des Mucorinees a conidiophores . Nous 
avons etudie I’origine et la structure des conidies et des ve- 
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sicules qui les sapportent dans deux especes du genre Cun- 
ninghamella . Nous avons considere les tetes conidiferes 
comme les homologues des sporangeset les conidies comme 
homologues des spores. 

Enfin, les Mucorinees a conidies douteuses ont ete etu- 
diees au point de vue histologique. Dans deux especes du 
genre Syncephalastrum nous avons reconnuque les baguettes 
fertiles naissent a la fagon des conidies des Cunningh amelia 
elqu’elles forment a leur interieurdes spores endogenes. 

Ayant ainsi parcouru les diverses modalits de la repro¬ 
duction asexuelle des Mucorinees nous avons entrepris l’e- 
tude de la reproduction sexucllc. Envisage a ce dernier point 
de vue la famille des Mucorinees presente une grande homo- 
geneite que l’etude de la reproduction asexuee ne nous 
avait pas laisse soupconner. 

Dans l’etude de la reproduction sexuelle des Mucorinees 
nous avons eu a tenir compte des travaux de nombreux de- 
vanciers ; il n’en est pas deux qui soient du meme avis : 
Dangeard sur le Mucor frayilis et Je Sporodinia yrundis, 
Lendner sur cette derniereespece, Gruber et Atkinson sur le 
Zygorhynchus Moelleri , Miss Me Cornick sur le Wiizopus 
nigricans son l arrives a des resultatsdiscordants. Nous avons 
continue les resultats obtenus par Dangeard et nousopposons 
aux resultatsdiscordants des autresauteurs, reposant chacun 
sur 1 etude d’une espece unique, les resultats concordantsque 
nous avons nous-meme obtenus dansl’etude de douze especes 
differentes de Mucorinees. 

Partout en ellet nousavons observe que la zygospore jeune 
resulte de (’union d 'articles plurinuclMs que nous avons in¬ 
terprets comme des gametanges. La jeune zygospore ren- 
ferme done de nombreux noyaux. Nous avons observe la 
division par miiose de ces noyaux et nous avons compare ces 
mitoses a celles qui prennent place dans les jeunes game¬ 
tanges des Peronosporees et des Saprolegniees. Elies offren 
d’ailleurs les memes caracteresque celles du thalle, cequi 
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elimine la signification de mitoses reductrices qui leur avait 
ete attribute dans ces derniers Champignons. 

La mitose accomplie, les noyaux de la zygospore sont des 
noynujr sexurls . Tous ne sont pas fonctionnels : les uns d6gt- 
n brent, les autres se placent par deux et se fusionncnl. 

A ce point de vue nous avons constate des differences 
entre des especes parfois voisines. C’est ainsi que chez la 
plupart des especes de Zygorhynehus les fusions sont, comme 
dans la plupart des autres Mucorinees eludiees, precoees, 
nombreuses, les degenerescences rares; chez le Zygor/jyn- 
chus Dangeardi , au contraire, les degenerescences sont pre¬ 
ponderates, les fusions tardives et rares ; il ne subsisle 
dans la zygospore agee que quatre noyaux sexuels, de sorte 
que la zygospore a maturite complete ne renferme que 
deux noyaux de fusion. Nous pensons que le retard et la 
reduction du nombre des fusions sexuelles, l’abondance des 
noyaux frappes de degenerescence doivent etre consideres 
comme les indices d’une evolution avancee. 

Ces phenomenes de fusion et de degenerescence ont ete 
rencontres dans des Mucorinees homothalliques ou hetero- 
thalliques et dans des Mucorinees offrant tous les termes de 
passage entre la stride isogamie et l’heterogamie la plus 
accusee. 

Nous avons done ete conduit par les resultats de nos 
recherches a rectifier les descriptions donnees par Lendner, 
Gruber, Atkinson, Me Cormick de la reproduction sexuelle 
des Mucorinees que ces auteurs avaient respectivement obser- 
vees. 

Les observations de Me Cormick, de Gruber et d’Atkinson 
meritent une mention particuliere : 

Miss McCormick a decritun cenocentredansla zygospore 
de Hhizopus nigricans ; nous nous sommes assure que cet 
organe n’existe pas plus chez cette Mucorinee que chez les 
autres que nous avons etudiees. 

Gruber chez Zygorhynchus Moelleri a fait connaitre un 
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mode particulier de formation de la zygospore des Muco¬ 
rinees : la zygospore tout entiere serait femelle, elle serait 
fecondee par une masse de protoplasma male venue du plus 
gros des deux suspenseurs. Nous avons proteste contre une 1 , 
telle invraisemblanee par I’etude de l’espece en litige con¬ 
firmee parl’eludede plusieurs autres especes de Zyyorhyn- 
chus. Les resultats apportes par Atkinson donnent lieu a 
des observations du meme ordre. La reproduction sexuelle 
des Mucorinees de ce genre rentre done dans le schema 
general de la reproduction sexuelle de toutes les autres 
Mucorinees. 

On ne peut manquer d’etre frappe, cn considerant les 
resultats que nous a fournis l’etude des phenomenes intimes 
de la reproduction sexuelle des Mucorinees, par l’homo- 
geneite que presente a ce point de vue cette famille de 
Champignons. 

La comparaison des mitoses dans le thalle et dans les 
zygospores nous a conduit a etablir revolution nucleaire des 
Mucorinees et aindiquer comment la haplophase et la diplo 
phase se partagent inegalement leur cycle evoiutif. 

Ajoutons, pour clore F expose des resultats acquis au cours 
de cette etude des Mucorinees, que nous avons indique pour 
les especes etudiees les observations eventuelles auxquelles 
chacune a donne lieu. Rappelons en particulier 1’etude de 
la structure du protoplasma par la methode des pigments 
bacteriens de Matruchot, les resultats encourageants d’une 
tentative d'isolement par selection d une variete de 
Mucor spinescens caracterisee par la presence de rares 
epines a la columelle alors que le type presente des 
epines nombreuses, l’etude des elements de reserve connus 
sous le nom de corpuscules metachromatiques, Fetude de la 
formation de la membrane des zygospores, la description au 
moins sommaire des especes nouvelles que nous avons ren- 
contrees, eto. 

Nous avons, enfin, tire parti de toutes les donnees prece- 
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dentes pour essayer de reconnaitre les aflfinites des Muco- 
rinees. 

Au cours des deux premieres parties de ce travail nous 
avons observe un certain nombre d’organes reproducteurs 
differents : « spore », antheridie, antherozoides, oogone 
chez les Vaucheries ; spores endogenes, conidies, sporanges, 
conidiophores, gametanges, zygospores chez les Muco- 
rinees ; nous avons essaye de les grouper en nous inspirant 
de la theorie de la sexuality proposeepar Dangeard (1890). 
Nous les avons fait deriver les uns des autres suivant un 
petit nombre de prineipes, communs a la reproduction 
sexuelle et a la reproduction asexuelle, et sur lesquels nous 
reviendrons dans un instant Nous avons, dans notre troisieme 
partie, recherche comment ces prineipes, qui ont dirige revo¬ 
lution de la reproduction chez les etres qui nous ont prece- 
demment occupes, peuvent etre appliques dans l’etude des 
reproductions sexueeet asexuee des Champignons supfrieurs. 

Ceux-ci n'ont pas donnelieu de notre parta des recherches 
aussi suivies que les preeedentes. II nous a suffi d’indiquer 
a propos de quelques exemples particuliers — les conidio¬ 
phores des Ascomycetes, les spores internes des Thiclaria , 
la formation des peritheces d 'Aspergillus repens, la reproduc¬ 
tion sexuelle chez EntyIonia calendulae et chez une Agari- 
cinee d’un caractere aberrant (forme rhacophylleenne de 
Psathijrella disseminata) — comment s’appliquent les regies 
qui ont preside a 1’evolution de la sexualite et de la repro¬ 
duction asexuelle chez des Thallophytes moins evolues. 

Ge sontces regies, indiquees ga et la au cours de notre 
travail, que nous voulons maintenant rassembler. Nous 
indiquerons done comment on peut relier lesunes aux autres 
les diflerentes manieres d’etre de la reproduction asexuelle 
et les diverses modalites de la sexualite chez les etres que 
nous venons d etudier. 

A plusieurs reprises nous sommes revenu sur les simili¬ 
tudes que presentent la reproduction sexuelle et la repro- 
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duction asexuelle. II y a une homologie frappante entre les 
deux modes de reproduction,et toute modification qui atteint 
les organesde celle-ci ne manque pas d avoir sa repercussion 
sur les organes de cello-la. 

Le mode le plus simple et le plus primitif de la reproduc¬ 
tion asexuelle est la formation d’un sporange d’ou sortent 
des spores. C’est le mode realise dans un grand nombre de 
formes inferieures et qui s’est conserve chez un certain 
nombre de formes evoluees a d’autres points de vue. 

Ntfus avons rencontre chez les Vaucheriesune modification 
de ce type primitif: leur sporange ne se divise pas en spores ; 
chaque noyau represente une spore. Ce manque iVhidividua - 
lisalion des spores est assez rarement realise, il constitue 
pourtant comme on le verra un element tres interessant de 
revolution de la sporulation. 

Chez les Mucorinees nous avons etudie une maniere d’etre 
du sporange qui, pour etre encore primitive, presente cepen* 
dant un certain degre de diflerenciation ; grace a ses spores 
immobiles, grace a l existence frequente d’une columelle, le 
sporange des Mucorinees n’est pas tout a fait une formation 
archaique. 

Nous avons vu ce sporange persister sous la forme d’une 
vesicule renflee chez les Mucorinees a conidies et chez les 
Mucorinees a baguettes sporiferes. 

Une semblable evolution nous a conduit aux divers coni- 
diophoresdes Champignons superieurs. Chez qDelques-uns 
on retrouve la trace des sporanges ancestraux alors que dans 
la plupart il n’en subsiste aucun vestige. Les premiers per- 
mettent d’alfirmer la parente des sporanges et des conidio- 
phores et de dire qu’il y a eu dansces Champignons un 
displacement de la sporulation. Au lieu de se produire dans le 
sporange, el le a eteretardee : le sporange s’est developpeen 
un conidiophore porteurde spores. 

Ainsi, c’est sur 1 9 absence de dissociation des spores et le 
deplacement de la sporulation qu’a porte revolution dela’ 
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reproduction asexuelle pour fournir ces deux modifications 
du sporange primitif: le sporange indiris et le conidiophore. 

Une evolution parallele, et entous points comparable, a 
atteint les organes de la reproduction sexuelle. 

Nous avons vu,dans le chapitre precedent, comment cette 
derniere est caracterisee essentiellement par le retour pe- 
riodigne• el.rtgulier d.une fusion nueleairc. La rencontre des 
noyaux, dont la fusion constilue la fecondation, est assuree 
par divers procedes qui sonl precisernent les phenomenes 
de reproduction sexuelle dont nous recherchons la pbylo- 
genie. 

Nous pensons, avec Dangeard, que le procede le plus 
primitif qui ait etc realise, et celui par lequel la karyogamie 
para it s’etre introduile dans le cycle evolutif des etres 
vivants, apparait comme une modification du sporange qui, 
au lieu de produire des spores, a fourni des elements en tout 
semblablcs a celles-ci sauf par la difficulty ou Fimpossibilite 
de continuer le developpement. Ces gametes ont trouve dans 
un processus archa'ique d’ordre vegetatif, Fautophagie, le 
moyen de se developper. La fusion des deux noyaux reunis 
ainsi dans la meme cellule a transforme ce processus vege¬ 
tatif en une fecondation. Le gamelange se presente ainsi 
comme Yhomologue du sporange et le gamete comme Vlwmo- 
logae de la spore. 

(Test en elfet avec des ressemblances considerables avec 
les sporanges et les spores que se presentent les gametanges 
et les gametes chez les etres inferieurs ; e’est en particular 
sous ces aspects que nous avons rencontre Fantheridie et 
les antherozoides de Vaucheries. 

A partir de ce type primitif lesorganes de la reproduction 
sexueeont evolue suivant les methodes qui ont preside a 
revolution de la sporulation. De meme que nous avons 
rencontre dans la reproduction asexuelle Fabsence d'indi¬ 
vidualisation des spores et le dtplacement de la sporulation , de 
meme nous aurons a etudier dans la reproduction sexuelle 
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I*absence d’hidioidualisalion des gametes et les displacements 
de la karyogamie sexuclle dans le cycle fivolutif. 

1° Non-dissociation des gambles. — Nous en avons rencon¬ 
tre des cas frequents : 

Chez les Vaucheries, nous avons interprets l’oogone 
corrune un gametange ou les gametes no se separent pas; 
chaque noyau du gametange represente un gamete de meme 
que chaque noyau du sporange represente une spore. Au 
moment ou le gamete male vient feconder 1‘oogone il no 
rencontre pourlant pas un gametange aux gametes mul¬ 
tiples ; nous avons vu qu’un seul gamete subsiste, les autres 
ayant subi une degenerescence. 

Cet etat de choses est sans doute deja bien evolue ; il est 
vraisemblable qu’il n’a pas ete atteint du premier coup mais 
qu une serie d’intermediaires menages le separe de 1’etat 
primitif et qu’une etude densemble des Siphonees permet- 
trait de le retrouver. 

Chez les Champignons la non-dissociation des gametes a 
une grande extension. On la rencontre deja dans la famille 
ancestrale des Chytridinees et on la retrouve, avee des 
modifications variees,chezlesMucorinees, les Peronosporees, 
les Saprolegniees et meme choz les Ascomycetes. 

Nous avons etudie en detail ce mode de reproduction 
sexuelle chez les Mucorinees. Nous avons vu que revolution 
de lagametangie s’est faite au sein de la famille des Muco¬ 
rinees a parlir de formes ou les gametes sont tons fonetion- 
nels en passant par des stades ou les processus de dege¬ 
nerescence sont de plus en plus importants pour alteindre 
des formes tres evoluees que caracterise la reduction du 
nombre des noyaux qui echappent a la degenerescence. 

Les premieres phases de cette evolution ont ete rencon- 
trees chez plusieurs Mucorinees isogames, mais e’est dans le 
genre Zygorhynchus, une Mucorinee heterogame, que nous 
avons pu la suivre jusqu’au bout. 11 serait premature de 
conclure que les Mucorinees heterogames sont plus evoluees 
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que les Mucorinees isogames : il est possible que les deux 
groupes forment deux series paralleles ayant evolue separe- 
ment suivant les memes regies. 

tin fait susceptible de confirmer revolution de la game- 
tangie chez les Mucorinees telle que nous la comprenons 
est qu’une evolution toute semblable a ete rencontree chez 
les Peronosporees oil le genre Albugo presente a ce point de 
vue la meme importance que le genre Zygorhynchus. Le 
manque de dissociation des gametes a amene chez les uns 
et les autres Champignons une evolution qui a suivi les 
memes lois. 

Kile se poursuit chez les Champignons superieurs mais 
avec une complication qui ne fait que s’ebaucher chez les 
Siphomycetes. Les mitoses preliminaires de la fecondation 
amenent un retard dans la production des noyaux sexuels ; 
ce retard s’accentue chez les Champignons superieurs et 
entraine un deplacement tres sensible de la karyogamie 
sexuelle. 

2“ bfplamnvnt de la karyogamie sexuelle dans le cycle evo- 
lulif. — En meme temps que s’est introduit dans le cycle 
evolutif la karyogamie sexuelle un phenomene nouveau est 
apparu qui semble etre la consequence necessaire du pre¬ 
mier. C’est la r6duelion chromatique dont fetude est insepa¬ 
rable de cede de la fecondation. Chez les etres inferieurs la 
reduction chromatique prend place tout pres de la feconda¬ 
tion : c’est le cas realise par les Mucorinees; ailleurs elle 
est retardee : entre la reduction chromatique et la feconda¬ 
tion s’ecoule un trongon diploi'de etendu. Le recul de la 
reduction chromatique a introduit dans le developpement 
un trongon diploide s’opposant au trongon haploide qui 
s’ecoule entre la reduction chromatique et la fecondation. 

La distinction des trongons haploide et diploide est 
d’ordre nucleaire. On ne doit pas les confondre avec les 
phases sporophyte et gametophyte qui sont en relation avec 
la reproduction sexuelle ou asexuelle et dont la distinction 
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est d’ordre vegetatif. Ce sont la deux elements differents de 
la dissemblance des cycles evolutifs. 

On peut comparer divers cycles evolutifs les uns avec les 
autres: on considerera comme primitifs ceux dans lesquels 
la reduction chromatique suit de pres la fecondation et 
comme secondaires ceux qui comprennent entre la feconda¬ 
tion et la reduction chromatique une phase diploi'de. On 
arrive ainsi a la notion du deplacement de la reduction chro¬ 
matique dans le cycle evolutif. 

De meme la fecondation a ete l’objet de semblables 
deplacements. 

Des displacements de la karyogamie legers et accidenlels 
sont bien connus. Tels sont ceux qui se produisent dans la 
reproduction des Phanerogames quand un antherozoide 
feconde, au lieu de l’oosphere, une antipode ou une syner- 
gide; dans la reproduction des Muscinees lors de la fecon¬ 
dation d’une cellule du canal ; dans la fusion des noyaux du 
prothalle de Fougeres dans les cas de pseudogamie signales 
par Farmer et Moore. G’est encore le meme phenomene qui 
amene a se fusionner les noyaux de la cellule lerminale et 
de la cellule antepenultieme d’un crochet ascogene. C’est 
grace a lui encore que se fusionnent les noyaux de deux 
globules polaires, ou qu’un globule polaire peut feconder 
un ovule. 

Mais nous voulons parler de deplacements plus impor- 
tants etqui se reproduisent avec regularite. C ? est ainsi que 
le cycle evolutif d’une levure oil les asques resultent d’une 
copulation est : F 

(1) Levure + levure + levure + as<fue -f- ascosjiore-} levure +... 
En F intervient une fecondation. 

Chez quelques Levures (Sarcharonujrodex LudwUjii , Sac - 
charomyccs ellipsoid us, S. lurhidans, S. intermedium , *S. validus) 
le cycle est different : F' 

(2) Levure + levure+ levure +amque +amcompore + levure +. 

Les ascospores se fusionnent et la karyogamie, qui dans le 
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premier type precede 1’asqne, se trouve ainsi retardee jus- 
qua la copulation des spores en F'. Hien que Nadson ait 
recemment considere la formule (2) com me primitive et la 
formule (1) cormne secondaire, nous pensons que la for¬ 
mule (2) derive de la premiere par un retard dc la karyoya- 
nric semelle. 

L’etude que nous avons faite d’un Champignon a bul- 
hilles nous a fait eonnaitre un deplacement de la karyo- 
gamie sexuelle en rapport avec les modifications morpholo- 
giques de la structure de ce Champignon. 

De tels deplacements ne sont pas absolument rares et nous 
allons monlrer comment ils peuvent rendre compte des par- 
ticularites de la sexualite chcz les Champignons superieurs. 

On peut imagincr que ceux-ci avaient autrefois un cycle 
evolutif assez analogue au suivant : 

F 

(3) Sporophyte -f- <jamelop/ujte + sporoyone 4- sporo¬ 

phyte +... 

J^e sporophyte pouvant etre forme par un nombre indeter- 
mine de generations, d’ailleurs differentes les unes des 
autres, productrices de sporanges ou de conidiophores 
varies ; le sporogone issu de la germination de Tcnuf est un 
asque primitif. 

Supposons que la fecondation ait ete retardee, cela revient 
a dire que les gametanges du gametophyte renferment des 
gametes non fonctionnels. Le gametophyte, continuant de 
vegeter, se prolonge alors dans un appareil C' nouveau 
dans le cycle evolutif. C’est dans cet appareil que se fait la 
karyogamie. Le cycle devient : F' 

(4) Sporophyte +- gamttophyle + G' + im f + sporoyone 
+ sporophyte + ... 

Cette formule convient aux Ascomycetes qui n’ont plus 
de gametanges fonctionnels. La karyogamie a lieu en F', 
elle donne un oeuf quigerme en un asque. 

Le retard dans la fecondation a cause la formation d’un 
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organe nouveau G' qui, avec Ies hyphes qui l’entourenl, 
forme un perilheee. L’appareil qui prolonge le gamelophyte 
est un gametophore et sa production est comparable a celle 
du conidiophore aux depens du sporange ; il y a eu retard 
dans la karjjogamic comme il y a eu retard dans la formation 
des spores. De meme que tout vestige de sporange a disparu 
dans les conidiophores les plus evolues, toute trace de game- 
tange a disparu chez la plupart des Champignons supe- 
rieurs. Ce n’est que chez les Ascomycetes que des traces 
peuvent etre retrouvees chez quelques genres; chez les 
Hasidiomycetes elles ont completement disparu. 

En resume, les progres de revolution des appareils de la 
reproduction asexuelle se sont fails d’une part grace an 
manque d’individualisation des spores, d autre part grace au 
deplacement du lieu et du temps de leur formation. Les 
organes de la reproduction sexueile ont evolue d’une ma- 
niere parallele en suivant les memes principes. Manque 
d’individualisation des gametes, deplacement de la karyo- 
gamie sexueile nous paraissent, chez les etres que nous 
venous d’etudier, les facteurs preponderants de revolution 
de la sexualite. 
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Radiation dans un mdlange de substances coiorantes 

Par P.-A. DANGEARD 


Les resultats qui vont suivre sont le resume d’un grand 
nombre d.’experiences sur I’effet de la radiation dans un 
melange de substances coiorantes. 

J’ai montre precedemment que le spectre de decoloration 
de la chlorophylle etait semblable a son spectre d’absorp- 
tion(l) ; autrement dit, les rayons absorbes agissent seuls 
sur la decoloration. 

Le dernier spectrogramme que nous avons obtenu avec 
F extrait alcoolique de chlorophylle accusak, au bout de 
quatre jours d’experience, six bandes de decoloration dont 
la nettete et Timportance etaient en relation directe avec 
l’absorption. 

La bande I s’etendait de X 670 a X 640. 


II 

615 - 

- 600. 

III 

585 - 

- 555. 

IV 

535 - 

- 525. 

V 

500 - 

- 490. 

VI 

455 



Ces bandes correspondent aux bandes des chlorophyllines 
a et (3 (Tsvett). Nos photographies permettent de determiner 
1’ordre d’apparition.des bandes; et par consequent le degre 


(1) Le Botaniste, sSrie XII, p. 141. 
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d’activite de chacune d’ellespour un spectrographe donneet 
une source de radiation determinee : cette source de 
radiation etait ici la lampe Nernst. 

Nous donnerons plus tard les details necessaires ; nous 
voulons aujourd’hui attirer Tattention sur des phenomenes 
photochimiques excessivement inleressants. 

En melangeant la chlorophylie avec diverses substances 
colorantes, et en particulier avec le piuaverdol, qui est d’une 
belle couleur rouge, voici ce que j’ai observe sur la plaque 
soumise a Taction des diverses radiations : 

S’il s'agil d’un melange de chlorophylle et de pinaverdol, 
celui-ci se trouve rapidement decolore en face de la bande I 
de la chlorophylle, c’est-a-dire par les radiations de longueur 
d ordre X (170 650. 

11 suffitd’une demi-heure pour que la bande I soit dessinee 
par Teffet d’un commencement de destruction du pina¬ 
verdol a cet endroit: au boutde quelques heures, la ligne a 
une epaisseur un peu plus grande et la disparition du 
pinaverdol suivant cette ligne est complete. 

Lcpinaverdol est done transformed finalcmcnl dttruilpar 1*6- 
nergie absorbs par la chlorophylle et non par la sienne propre. 

Pour rendre Texperience tout a fait demonstrative, une 
premiere moitie de la plaque est recouverte par le melange 
chlorophylle et pinaverdol : le collodion qui recouvre la 
seconde moitie ne renfermeque du pinaverdol. 

Dans la premiere moitie, le pinaverdol se trouve detruit 
d’abord en face de la bande d’absorption de la chlorophylle 
(670*650), etun peu plus tardenface de ses propres bandes 
d’absorptiou (600-590) ; dans la seconde moitie, la couleur 
du pinaverdol nesubit aucune modification, sauf en face de 
son spectre propre d’absorption (600-590). 

Mous aeons ainsi dtmonlrt que dans un melange, lune des 
substances peut utiliser pour ses transformations Vtnergie 
absorbte par une autre substance colorante : des radiations qui , 
dans les conditions ordinaires , sont complHement inactives sur 
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la decoloration du pinaverdol deviennent actives par suite de 
la presence de la chlorophylle. 

II est utile de remarquer qu'il suffil de foibles traces de 
chlorophylle dans le melange pour que la destruction du pina¬ 
verdol ail lieu par les radiations 1670-650 : onpourrail mbme 
reconnattre par retie methode des quantites de chlorophylle a 
peine decelahies par le spectroscope sous grande epaisscur . Si, 
avec une concentration moyenne de la chlorophylle, la 
bande lest deja visible apresune demi-heure d’exposftion 
du spectre, par destruction du pinaverdol, la decoloration 
peut exiger vingt-quatre heures ou meme davantage, si la 
cltloi'ophylle nest qu'd retat de traces. 

La chlorophylle reste active meme lorsqu’elle a ete 
retiree de la plante depuis Iongtemps : des solutions exlrailes 
depuisun an et meme davantage se sont comporUes comme les 
solutions fralches. 

II etait tout indique de repeter cette experience en 
rempla^ant la chlorophylle par d’autres pigments vegetaux 
et d’autres substances colorantes. 

Les Sulfuraires renferment, ainsi que Molisch l’a montre, 
deux pigments differents : la bacteriochlorine et la bade- 
riopurpurine. 

La bacteriochlorine possede un spectre d’absorption qui 
vadans la partie la plus refrangible du spectre du violet 
jusqu’a 1 535 ; puis on trouve une bande assez large de 
615 a 565; (inalement une absorption de la partie la moins 
refrangible du spectre s'etendant jusqu’a 650. 

Nous avons montre precedemment que cette derniere 
n’dait pas continue, qu’il existait des bandes d’absorption 
distinctes, vers X 790-780 et X 820-800. 

Or, si on melange de la bacteriochlorine au pinaverdol, 
celui-ci se trouve transform^ et detruit par ces memes 
radiations qui se trouvent dans la zone obscure du spectre : 
les bandes de la bacteriochlorine sont rapidement mises en 
Evidence par. decoloration du pinaverdol. 
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L’tnergie absorbde par la bacUriochlarine a done agi sor le 
pinaverdol, pour le transformer et finalement le detruire. 

Une experience tres jolie et tres demonstrative peut etre 
realisee de la maniere suivante : 

Sur un carton de papier blanc, rempla^ant la plaque de 
verre, on etend, sur une moitie, le collodion renfermant 
le melange de chlorophylle et de pinaverdol ; sur l’antre 
moitiq, on etend un melange de bacteriochlorine et de pina¬ 
verdol. 

Inaction du spectre est rapide : au bout de 12 heures, 
l’une des moities du carton montre labandel de la chloro¬ 
phylle et aussi une decoloration en face de la bande d’absor- 
ption propre du pinaverdol. Dans Tautre moitie, la decolo¬ 
ration va jusqua X 820-830 et les bandes d absorption de la 
bacteriochlorine sont dessinees. 

La bacteriopurpurine, de meme que laxanthophylle,n’ont 
pas produit dans les melanges precedents d’effet appreciable* 

On peut induire de la, tres probablement, que la bucMrio- 
chlorinc , qui agitcomme la chlorophylle, en utilisant d’ail- 
leurs d’autres radiations, estle pigment assimilateur desSuI- 
furaires. 

Le pinaverdol n est pas la seule substance qui puisse utiliser 
pour ses transformations chimiques V6nergie absorbs par une 
autre substance avec laquelle elle se trouve en melange. 

Nous avons verifie le fait pour la cyanine, lepinachrome, 
le pinacyanol, etc. ; nous avons vu de mSme que le vert 
d’iodepeut remplacer dans le melange la chlorophylle ou la 
bacteriochlorine. 

On a ainsi devant soi un vaste champ de recherches avec 
un point de depart solide. 

Les details qui precedent vont dous permettre maintenant 
d’analyser avec plus de precision ce qui se passe dans la 
decoloration de l’extrait chlorophyllien par Jes radiations du 
spectre. 

Get extrait, en dehors des chlorophyliines a et J3, coritient, 
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comme nous Tavons vu, des pigments jaunes ou carotinoides 
composes en proportion variable de carotine et de xantho- 
phylles; ces pigments ont leursbandes d absorption dans la 
partie la plus refrangible du spectre ; s'ils blaienl isolbs 
dans la cellule, les rayons bleus et violets agiraientseulssur 
eux;p«r le fait quits soni en mblangc a me la chlorophylle , 
les diverses radiations absorbbes par la chlorophylle deviennenl 
actives pour tons ces corps , comme dies Vbtaient tout a I'heure 
pour le pinaverdol et la cyanine . 

C’est,en effet, ce que nous montre le spectrogramme de de¬ 
coloration de la chlorophylle : il est facile de constaterqu’en 
face de la bande I principalement, il n’existe plus apres 
Taction du spectre aucune trace d’un pigment quelconque. 
L’utilisation de I’energie absorbee par la chlorophylle pour 
les transformations des pigments qui I’accompagnent est 
facilement conslatee par la decoloration et la destruction de 
ces pigments ; mats il est bvtdenl que la propribtb doit sap - 
pliquer byulernenl aux substances incolores liquides ou gazeuses 
qui sont en contact avec la chlorophylle dans la cellule 
vbgblale. 

Comme Taction de la chlorophylle peut etre observee en 
dehors de la plante, il sera probablement possible de pro- 
voquer etde suivre ces diverses transformations. 

La sensibilisation des plaques photographiques se pre¬ 
sente elle meme, ainsi qu’il resultedes anciennes experiences 
de Vogel et de Becquerel, comme un cas particular de ce 
mode d’utilisation de l’energie par Tintermediaire d’une 
substance absorbant de Tenergie radiante au profit de celles 
qui Taccompagnent ou sont en contact avec elles (1). 

( 1 ) Nous profltons de l’occasion pour rectitier uue des conclusions d'un 
prudent travail (Note sur les sensibilisateurs optiques, Bull. Soc. Bot . Fr., 
t. XII, 1912) : ce sont bien les bandes actives de la plaque sensibilisSe qui 
correspondent aux bandes d'absorption des substances colorantes em¬ 
ployees ; les ph6nom£nes de fluorescence, s’ils interviennent, — ce qui 
est encore douteux, — ne jouent pas le rdle principal. 
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DE iX 

Sexuality chez les Ur6din6es 


INTRODUCTION 

Un des traits les plas caracteristiques de la reproduction 
chez les Champignons est la tr&s grande diversity de leurs 
appareils de fructification. Nulle part ce polymorphisms 
des appareils reproducteurs n’est realise d’une maniere 
aussi remarquable que chez les Ur6din6es. On sait, en effet, 
depuis les travaux classiques de Tulasne et de de Bary, 
qu’une Ur6din6e complete possede et produit successivement 
des spermogonies, des tcidies, des uredosores , des t&lento- 
sores. Chacun de ces sores donne naissance a des spores 
designees respectivement sous les noms de spermaties , 
ecidiospores , uredospores, teleutospores. Les teleutospores, en 
germant, donnent naissance a un promycelium qui porte une 
cinqui&me sorte de spores qu’on appelle sporidies. Ces 
diverges fructifications se succedent d’une maniere reguliere, 
toujours dans le roeme ordre : a un stade ecidien dont le 
mycelium ne pent normalement prodoire que des spermaties 
et des dcidiospores succede un stade teieutosporifere dont le 
myo61ium provenant de la germination des Ecidiospores ne 
pent porter que des uredospores et des teleutospores. Cer- 
taines especes, dites autox&nes, accomplissent tout leur deve- 
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loppement sur une seule plante nourriciere ; les ecidiospores 
de certaines autres, dites heteroxenes , sont incapables de 
germer sur l’hote qui les a produites : elles ne germent que 
sur un deuxieme hdte qui porte les uredospores et les teleu- 
tospores; les sporidies, issues de la germination de cesder- 
nieres, assurent l’infection de l’hote ecidien. 

Cesont les recherches de de Bary (1865-1866) qui nous 
ont appris la necessity de deux hdtes pour le developpement 
complet du Puccinia graminis. De Bary etablit scientifique- 
m«nt que le Champignon parasite du Ble, Puccinia graminis , 
seme sur 1’Epine-Vinette reproduisait YJEcidium Berberidis. 
Puccinia graminis et jEcidium Berberidis etaient consideres 
avant de Bary comme apparteuant a des Champignons dis- 
tincts. 

La demonstration par de Bary de l’existence de l’hete- 
rox6nie a 6te le point de depart de nombreuses recherches 
sur les Uredinees. Elles ont permis de reconnaitre de nom- 
breux cas d'heteroxenie ; elles ont montre, en outre, que 
toutes les Uredinees ne possedent pas tous les apparreils de 
fructification que nous avons cites plus haut, qu’il existe des 
Uredinees incompletes dont le developpement est raccourci. 
Par contre.il est des Uredinees dont le cycle est allonge : il 
arrive que le mycelium issu d’une spore determinee donne 
naissance a des spores de la mSme espece; il y a uu redou- 
blement, une repetition des stades. 

Le mycelium qui parasite une plante ne provient pas tou- 
jours d’une infection recente : beaucoup de myceliums 
d’Uredinees contractent avec leur hfite une association du¬ 
rable ; ce sont des myciliums ptrennants. Eriksson (1897) 
croit meme qu’une association plus intime se fait dans ceiv 
tains cas entre TUredinee et la plante attaquee, le mycelium 
du parasite perdant ses caracteres myc61iens et prenant & 
Tinterieur des tissus de Fhdte la forme d’un protoplasma 
nu ou mycoplasma . 

En raison du polymorphisme de leurs appareitsde reprb* 
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duction, en raison aussi de la possibility pour certaines 
d'entre elles de persister a l’interieur des plantes qu’elles 
eqvahissent les Uredinees sont susceptibles de causer a nos 
cultures de grands dommages ; on comprend done tout l’in- 
tret qui s’attache k leur etude au point de vue pratique. 

L’importance de leur 6tude n’est pas moindre au point de 
vue theorique. Elies ont contribu6 grandement, comme nous 
allons le voir, a faire connaitre les ph^nomenes de la sexuality 
chez les Champignons. Toutes les theories relatives a la 
sexuality de ces v^getaux ont cherche dans l’etude des Ur6- 
dinees un appui et il en est d’autres qui y ont trouve leur 
origine. 

Toute une 6cole de mycologues considere que la faconda- 
tion chez bon nombre de Champignons s’effectue au moyen 
d’organesde dissemination facile design^ parTulasne (1831) 
du nom de spermaties et consideres souvent comme des 
gametes mSles. Toute une th6orie de la sexualite des Cham¬ 
pignons et de la phylogenie des Champignons superieurs est 
fondee sur cette attribution d’un caractfcre sexuel aux sper¬ 
maties. 

La possession par les Uredinees de spermaties auxquelles 
ytait d6volu un caractere de cellules males entraine un rap¬ 
prochement entre les Uredinees, et d’une fagon g6n6rale les 
Champignons a spermaties, d une part, et, d autre part, les 
Algues Floridies egalement pourvues de spermaties. Chez 
les Floridees les spermaties ou gametes males fecondent les 
gametes feraelles par Tintermediaire de trichogynes; le 
trichogyne des Floridees fut par suite recherche chez les 
Champignons : des organes varies furent interprets comme 
tels et en particulier chez les Ur&din6es Blackman (1904) 
considera comme trichogyne une petite cellule detach£e a 
i'extr6mit de chaque hyphe de la coucbe palissadique de 
^ jeune 6cide avant la duplication des noyaux. La cellule 
que le trichogyne surmonte est consid^e dans cette con* 
option comme une cellule femelle, cependant la spermatic 
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ne la feconde pas: spermaties et trichogynes sont des organes 
vestigiels et la reproduction sexuelle est assuree par les seuls 
gametes femelles. La possession par les Ur6din6es de sper¬ 
maties et de trichogynes meme d6suets parait aux yenx des 
partisans de cette theorie Fan des arguments les pins impor- 
tants en faveur dune reproduction sexuelle des Champignons 
superieurs par spermaties et en faveur de leur origine aux 
depens des Floridees. 

C’est cependant de l’etude de cette meme famille des 
Uredinees qu’est nee en 1893 une maniere toute nouvelle 
d’envisager la sexualite chez les Champignons. En Studiant 
les caracteres histologiques des Uredinees Dangeard et 
Sappin-Trouffy (1893) observerent que la jeune teleutospore 
renfermedeux noyaux quise fusionnent dans la teleutospore 
adulte. 11s considererent cette fusion de noyaux comme une 
fecondation et cette decouverte, feconde par le nombre et 
l’importance des travaux qu’elle a suscites en meme temps 
que par les controverses auxquelles elle a donne lieu, 
marque Tune des dates les plus importantes de l’histoire de 
nos idees sur la sexualite des Champignons. 

Pour Dangeard et Sappin-Trouffy la fusion des noyaux 
qui se passe dans la teleutospore est homologue de la fusion 
des noyaux qui, chez les animaux et les plantes superieures, 
accompagne la fusion des gametes. Cette assimilation n’a 
pas ete acceptee sans discussion. Si l’on peut comparer la 
fusion des noyaux dans la teleutospore et la fusion des 
noyaux de *deux gametes d’un animal sup£rieur les deux 
ph^nomenes ne sont pourtant identiques ni dans leurs pr6- 
mices ni dans les evenements qui les suivent: en effet, la 
fusion des noyaux chez un animal sup6rieur est pr£c6d6e 
immediatement par la reduction chromatique ; chez les 
Uredin6es, au contraire, la reduction chromatique suit im¬ 
mediatement la fusion des noyaux. Cette objection est sans 
valeur aux yeux de Dangeard car il existe des fetres inf6- 
rieurs (Chlamydomonadin<$es par exemple) ou la reduction 
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chromatique suit imm^diatement la fecondation et ou 
pourtant la fusion des noyaux constitue un cas inconteste 
de reproduction sexuelle. . 

Chez lesanimaux et chez les plantes superieures la fusion 
des noyaux est pr6c6dee d’une fusion de deux cellules; 
c’est a l’ensemble des deux ph^nomenes, fusion cellulaire, 
fusion nucldaire, qu’on donne g6neralement le nom de phe¬ 
nomena sexuel. Chez les Uredin£es la fusion cellulaire 
ne prelude pas imm6diatement a la fusion des noyaux, il faut 
la rechercher a une periode tres anterieure de l’histoire de 
la plante. 

C’est a Sappin-Trouffy que nous devons la plupart de 
nos connaissances sur les ph6nomenes cytologiques dont les 
Ur6din6es sont le siege an cours de leur cycle evolutif. 
Dans une Note pr61iminaire (1896 *), suivie d’un Memoire 
6tendu (1896 2 ) comprenant l’etude d’un tres grand nombre 
de formes, Sappin-Trouffy etablit qu’il existe chez les Ure- 
dinees deux sortes de myceliums caracterises par le nombre 
des noyaux que renferment leurs cellules : l’un, capable de 
produire des spermogonies et des ecidies, est form6 de 
cellules a un seul noyau ; l’autre, producteur d’uredosores 
et de teleutosores, est un mycelium a cellules binucleees. Ces 
donn£es de Sappin-Trouffy ont ete confirmees par Maire 
(1902) et tous les auteurs suivants. Les deux myceliums 
alternent dans le cycle Rvolutif de I’Uredin^e ; cette alter- 
nance coincide avec 1’alternance des hdtes chez les Uredi- 
ndes hdtdroxenes. 

Le passage de l’etat uninucl6ea l'etat binuclee et le pas¬ 
sage inverse comportent pour l’Uredin6e deux sortes de 
pb4nom6nes : c’est, d’une part, une duplication de noyaux 
a la base de l’ecide et, d’autre part, le phenoroene inverse 
qui assure le retour It 1’etat uninuclee, a savoir la fusion des 
noyaux dans la teieutospore. 

Les travaux de Blackman (1904), Christman (1905), 
Blackman et Fraser (1906), Olive (1908 4 ), von Kurssanow 



Mm« F. MOREAU 


150 

(1910), Dittschlag (1910), Hoffmann (1912), Fromme(1912); > 
Pavolini (1910, 1912) nous ont renseignGs sur la fagon dont 
se fait la duplication des noyaux : dans le cas le plus 
general etle consiste en une fusion de deux cellules ttni- 
nucl6ees amenant la rencontre de deux noyaux dans une 
cellule unique. 

II y a done chez les Uredinees dissociation des pheno- 
menes que Toil considere chez les animaux et les plantes 
superieures comme constituant dans leur ensemble la re¬ 
production sexuelle : il y a, d’une part, fusion de cellules a 
la base de l’ecide ; d’autre part, fusion de noyaux dans la 
teleutospore. 

Nous avons vu que e’est ce dernier phenomene qui cons- 
titue aux yeux de Dangeard le phenomene essentiel de 
la reproduction sexuelle. D’autres mycologues placent au 
contraire le phenomene capital de la reproduction sexuelle 
a la base de lecide, a l’origine du trongon binuclee ; cen’est 
pas qu’ils attachent a la fusion cellulaire et au melange 
des pfQtoplasmes une importance plus grande qu’a la fusion 
des noyaux mais ils portent le plus grand interetau nombre 
total de chromosomes que renferment les cellules a chaque 
momentdti cycle evolutif. Avec Vuillemin et Maire, ils corn- 
parent lalternance des trongons uninuclee et binucl6e des 
Uredinees a lalternance des gametophyte et sporophyte des 
plantes superieures. Chez ces dernieres on passe du spo¬ 
rophyte au gametophyte par une reduction chromatique, du 
gametophyte au sporophyte par une fusion de noyaux qui 
entraine * une duplication du nombre des chromosomes 
renferm£s dans la cellule; pour Vuillemin et Maire cette 
fusion n’est pas identique a la fusion de noyaux des Ur6di- 
nees qui prelude au contraire a la reduction du nombre des 
chromosomes; le phenomene comparable a la fusion des 
noyaux des plantes superieures, le ph^nom&nequi double le 
nombre des chromosomes qqe renferment les cellules prend 
place chez les Ur6din6es completes a la base de Tdcide. Pant 
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lelangagedeVuillemin et Maire le mycelium ecidiosporifere 
releve de l’haplophase, le mycelium teleutosporifere de la 
diplophase. Le passage de l’haplophase a la diplopbase se 
fait par une « karyogamie » comparable & la karyogamie 
des plantes sup^rieures et le phenomena inverse, la fusion 
des noyauxdansla teleutospore, devient une «karyomixie ». 
Nous auronsa discuter ces differentes appellations et assi¬ 
milations, retenons pour le moment qu’il y a deux manieres 
d’envisager la fecondation actuelle chez les Ur6dinees : 
1° dans la teleutospore, 2° lors de la duplication des 
noyaux. 

Nous n’avons pas a insister sur les observations de Massee 
(1888) qui voit a la base de l’ecide un phenomena de fecon- 
dation entre oogone et antlferidie ni sur celles de Richards 
(1896) d’apres (esquelles lecidie viendrait du d^veloppe- 
ment d’un hyphe large, les recherches ulterieures n’ayant 
pas confirme les observations de ces deux auteurs. Par 
contre nous envisagerons la possibility d’une fecondation 
ancienne par spermaties car si on ne croit plus aujourd’hui 
chez les Uredinees a une fecondation effective par leur 
intervention certains auteurs y voient encore des organes 
males desuets aujourd’hui non fonctionnels. 

Notre travail se divise done naturellement en trois 
parties: 

Nous etudierons dans la premiere les ptfenomynes de 
duplication des noyaux a la base de lfecide chez les Ur£di- 
nees completes, a la base d’autres sores chez les Uredinyes 
sans ycides. 

Dans la deuxieme partie nous etudierons la fusion des 
noyaux dans la teleutospore et les ptfenomfenes ulterieurs 
de reduction chromatique. 

Une trdisfeme partie sera relative a la question des sper- 
maties. 




PREMIERE PARTIE 


LA CYTOGAMIE ET LA DUPLICATION DES NOYAUX 

L’unitg biologique si frequemment r6alis6e chez les ani- 
maax et chez les plantes sup£rieures, la cellule dont le pro- 
toplasme renferme un noyau, ne se rencontre qu’assez rare- 
ment chez les Champignons ; chez la plupart d’entre eux le 
protoplasme renferme des noyaux multiples : on trouve 
parfois un petit nombre de noyaux par article mais souvent, 
dans les formes inferieures surtout, un tris grand nombre 
de noyaux. A c6t6 de ces deux structures, structure uninu- 
cI66e, structure cenocytique, il y a place chez les Champi¬ 
gnons pour un autre mode d’6quilibre entre le protoplasme 
et les 6l6ments nucliaires : dans certaines cellules le proto¬ 
plasme renferme deux noyaux dont le nombre se maintient 
constant pendant de nombreuses generations. Ces deux 
noyaux situes dans le meme protoplasme, c’est-a-dire places 
dans le mime milieu, subissent a la fois les mimes influences, 
presentent en meme temps les memes phinomenes, en parti- 
culier se divisent simultaniment et cette simultaneity dans 
les phenomenes qu’ils presentent a fait croire qu’il y avait 
entre ces noyaux autre chose que des rapports de voisinage 
dus au hasard d’une rencontre au sein d’un protoplasme et 
qu’il exislait entre eux des liens assez etroits pour que l’en- 
semble des deux noyaux puisse itre considers comme une 
uniti nucl6aire. La notion de cette unity nuciyaire a re$u 
une force nouvelle le jour ou R. Maire(1900 2 ) lui impesa 
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un nom, celui de synkaryon, remplace depuis (1912) par 
celui de dikaryon. Nous aurons a discuter ulterieurement la 
question de Passimilation des deux noyaux reunis a une 
unite nucleairc mai$ nous pouvons sans inconvenient adopter 
le nom de dikaryon propose par Maire pour designer les 
deux elements nucl6aires r6unis dans une meme cellule ; par 
suite, le nom de dikaryocyte designera la cellule renfermant 
un dikaryon. 

De tels dikaryocytes ne se rencontrent pas seulement chez 
les Champignons, on en connait aussi chez les animaux ou 
les Crustaces du genre Cyclops unissent pendant quelque 
temps sans les fusionner leurs pronuclei male et femelle ; 
ceux-ci se divisent simultanement un certain nombre defois 
avant qu’une fusion ait lieu (Hacker, 1892 ; Ruckert, 1895). 
Chez les Protozoaires les dikaryocytes se rencontrent beau- 
coup plus frequemment et malgre le petit nombre de recher- 
ches auxquelles ils ont donne lieu ils paraissent avoir une 
importance beaucoup plus grande que chez les animaux 
superieurs car il en est chez qui la plus grande partie du 
cycle evolutif, sinon le cycle evolutiftout entier, comprend 
des cellules binucleees. C’est le cas, parmi les Rhizopodes, 
de YAmoeba binucleata (Schaudinn, 1895), de YAmwba 
diploidea (Hartmann etNagler, 1909) etde VArcella vulgaris 
(Dangeard, 1903 2 ) ; parmi les Flagelles, du Trepomonas 
a^fi7is(Dangeard,1903 1 ),sans parler des « Binucleata »d’ Hart¬ 
mann (1907) qui renferment, non sans conteste, deux noyaux 
de role different et qui rappellent par la difference de taille 
de ces noyaux les cellules binucleees qui constituent chez les 
Algues les Binuclearia de Wittrock (1887 i 9 2 ). M*ais nulle 
part, la structure r£gulierement binucle6e ne prend une 
aussi grande importance que chez les Champignons par le 
grand nombre des cas ou on la sait realises : 

C’est ainsi qua chez plusieurs Aseomycetes des ceilujea 
binucleees naissent au cours du d6veioppement de Vasco* 
gone, que chez les Basidiomyc&tes le carpophore et aqpyepi 
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ane grande partie du mycelium sont form&s de cellules binu- 
cle6es, que chez certaines Ustilagin6es presque toutes les 
cellules sont des dikaryocytes, enfin que chez les Uredin^es 
une partie importante du cycle evolutif comporte des cellules 
k deux noyaux. 

La premiere indication d’une structure binucle6e chez les 
Uredinees remonte a Schmitz (1879) qui signale deux 
noyaux dans le mycelium et les uredospores de Coleosporium 
Campanulas . Rosen (1892) confirme la presence de deux 
noyaux dans les uredospores des Ur6din£es par l’etude de 
Puccinia asarina et Uromyces Pisi ; il observe que les eci- 
diospores et les teieutospores sont egafement binuclSees. 
Dangeard et Sappin-Trouffy (18E3) puis Poirault et Raci- 
borski (1895) retrouvent cette structure binucteee ; Dan¬ 
geard et Sappin-Trouffy (1895) d^crivent la division simul- 
tan6e des noyaux ; enfin Sappin-Trouffy (1896 i f 2 ) d6crit le 
cycle evolutif complet des Ur6din6es : il reconnait que d’une 
fagon r6guliere au cours du d6veloppement d’une Ur6dinee 
complete le mycelium devient binuctee a la base de l’6cide 
etque la structure binucle6e se mai%tient dans les 6cidios- 
pores, dans le mycelium issu de leur germination, dans les 
uredospores et les teleutospores. Lk, une fusion de noyaux 
intervient qui marque la fin du trongon binucle6. L’origine 
du trongon binucl^e qui fait 1’objet de la presents partie de 
notre travail prend done place dans les Ur6dinees completes 
a la base du sore 6cidien et nous devons nous demander 
quels sont les ph6nomenes qui assurent la substitution de la 
structure binucleee k la structure uninucle6e. 

Trois sortes de phenomenes se rapportant a la naissance 
du tron<?on binucl^e des Ur6din6es ont 6te successivement 
d^crits ; ce sont: 1® des divisions de noyaux non suiviesde 
cloisonnement cellulaire, 2° des ph^nomfcnes de migration 
nucleaire, 3° des phSnom&nesde cytogamie. 

Le premier procede a 6te indique par Maire (1900 ^ 1902) 
pour Endophyllum Sempervivi et Puccinia Buhi : les cel- 
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lules terminates uninucleees des hyphes du stroma sous-eci- 
dien divisent leur noyau sans former de cloison ; il resulte 
de la des articles binucle6s qui donnent naissance aux 
cellules-meres des ecidiospores. 

En 1904 Blackman, etudiant le developpement de T6cidie 
de Phragmidium violaceum , reconnait, qu’au contraire de 
Topinion precedente, les deux noyaux qui se rgunissent dans 
le premier dikaryocyte ne sont pas deux noyaux-frfcres; ils 
sont d’origine differente. Pour Blackman la condition binu- 
cleee nait d’une « vegetative fertilization » consistant en la 
migration du petit noyau d’une cellule v£g£tative ordi¬ 
naire dans une cellule speciale allongee, « fertile cell » ou 
« female cell, » contenant un noyau plus gros. Les cellules 
de la partie superieure du stroma qui va donner naissance 
a la jeune Gcidie s’allongent perpendiculairement a la sur¬ 
face de Tepiderme de la plante hospitaliere ; chacune d’elles 
se divise en deux par une cloison transversale: la cellule 
superieure est une « sterile cell » qui d£genere, la cellule 
inferieure est la ((fertile cell » qui devient binucleee, s’ac- 
croit et donne une serie de cellules-m£res d’Gcidiospores 
binucl£ees. 

Christman (1905) retrouve chez Phragmidium speciosum 
et Cceoma nitens les cellules steriles et les cellules fertiles de 
Blackman, mais il n’observe pasde migration nucltaire dans 
les cellules fertiles. Pour Christman la duplication des 
noyaux se fait par l’union de deux cellules fertiles placdes 
cote k cote ; il y a disparition de la paroi commune et par 
suite reunion de leurs deux noyaux dans un protoplasma 
common. 

Les observations de Maire n’ont pas confirmees. Maire 
lui-m6me(1911)reprenant T6tude du Puccinia Buni constate 
que le dikaryocyte parait se former dans cette espece par 
fusion de deux cellules selon le proc£d£ de Christman. 

Des migrations nucl£aires ont ete retrouv6es depuis 
Blackman par un certain nombre dauteurs mais elles ont 



LA CYTOGAMIE ET LA DUPLICATION DES NOYAUX 157 

6t# interpr6t6es par eux comme de nature pathologique : 
Christman (1907) en a observe dans le mycelium k cellules 
binucleees ie Puccinia Podophylli. II a constate, d’autre part, 
ainsi que von Kurssanow (1910) et Fromme (1912), que les 
migrations nucleaires coexistent souvent avec des conjugai- 
sons cellulaires. Celles-ci semblent Stre le mode le plus g6n6- 
ral de la duplication des noyaux car de nombreux cas de 
cytogamie ont ete signales chez des Ur6din6es varfees : 
Olive (1908 1 ) en a rencontre chez Triphragmium ulmarise , 
Gymnoconia interstitialis, Phragmidium Potentillse-canaden- 
sis ; von Kurssanow (1910) chez Puccinia peckiana ; 
Dittschlag (1910) chez Puccinia Falcarise ; Fromme (1912) 
chez Melampsora Lini ; Hoffmann (1912) chez Endophyllum 
Sempervivi; Pavolini (1910,1912) chez Uromyces Dactylidis 
et Puccinia fusca (1). Dans ces divers cas la fusion cellulaire 
a lieu le plus souvent entre deux cellules identiques placees 
cote a cdte comme V a indique Christman mais les deux 
cellules qui se fusionnent pr6sentent parfois des differences 
et se montrent diversement plac6es Tune par rapport a 
l’autre. 

Blackman et Fraser (1906) ont retrouv6 des migrations 
nucfeaires a la base des ecidies de V Uromyces Pose et du 
Puccinia Poarum ; ils maintiennent que dans ces deux 
especes le premier dikaryocyte a pour origine une migration 
nucfeaire sans aucun ph6nomene de fusion cellulaire mais 
ils observant dans le c&oma de Melampsora Rostrupi des 
conjugaisons par paires de cellules ggales analogues a celles. 
d^crites par Christman, aussi donnent-ils un rang 6gal a la 
migration nucfeaire, ou « partial cell fusion », et a la fusion 
de deux cellules egales comme modes d’origine de la con¬ 
dition binucfege chez les Ur6din6es. 


(i) VMcidium sar Anemone6tudi6 par Pavolini n’estsana doute pas dif¬ 
ferent de YMcidi urn leucospermum (= Ochropsora Sorbi ); il a 616 rapport* 
4 tort au Puccinia fwea qui eat d6pourvu daddies (Fischer, 1904.) 
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Olive (1908V) concilie d’ailleurs les deux procedes' en 
considerant que si la disparities de la cloisoti mitoyennese 
fait d’une maniere incomplete il en resulte un pore 6troit &, 
travers lequel un noyau emigre. 

11 ressort done des etudes pr^c^dentes qu’il y a chez les 
Uredinees completes a la base de I’ecidie des phenomfcnes de 
fusion de cellules ou de migration nucteaire qui assurent la 
reunion dans une otterne enveloppe cellulaire de deux noyaux 
jusque-la separes. 

Des ph6nomenes analogues interviennent dans le cas des 
Uredinees ou le stade ecidien fatt defaut a la base des sores 
a teleutospores ou des sores a uredospores.' 

Maire (1899) retrouve une formation de dikaryon par 
manque de cloisonnement a la suite d’une division nucleaire 
a la base des teleutosores d’une hypo-forme, Puccinia 
Liliacearum. 

Christman (1907) decrit des fusions de cellules identiques 
a la base de Turedo primaire de Phragmidium Potentillae- 
canadensis , une brachy-forme. 

Olive (1908 1 ) Vo\t a la base des teleutosores d’une micro¬ 
forme, Puccinia transfor mans, la cellule terminate d’un 
hyphe se fusionner avec l’avant-derniere cellule d’un 
autre. 

Enfin Werth et Ludwigs (1912) observent une fusion de 
cellules accompagnee d une migration nucteaire a la base 
des teleutosores d’une autre micro-forme, Puccinia Malva- 
>cearum. 

Les phenomfenes reveles par Blackman et par Christman 
presentent au point de vue historique un int6r£t special, 
celui d'avoir attire l’attention des histologistes sur Torigine 
de la condition binucle6e chez les Uredin6es* 11s ont deter¬ 
mine deja un grand nombre de recherches precises sur la 
cytologie de plusieurs especes de ce groupe. Beaucoup 
dautres restent a etudier au meme point de vue; il faut* en 
eifet, rechercher pour chaque espece poss6dant un stade 
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gcidien par quelle methode s’etablit la structure binucleee 
et pour les formes depourvues de stade 6cidien a quelle 
6poque du developpement et par quelle voie la structure 
binucleee s’6tablit. 

Dans un premier chapitre nous etudierons l’origine du 
trongon binuc!6e et ses premiers d&veloppements chez 
quelques Ur6dinees pourvues d*6cidies. 

Dans un. second chapitre nous envisagerons le cas de 
quelques Uredinees sansScidies. 

Enfin nous aurons a nous demander jusqu'a quel point est 
justifiee Fassimilation des phenomfcnes de duplication des 
noyaux studies dans les chapitres pr6c6dents aux phenomenes 
sexuels; cesera l’objet du troisi^me chapitre. 



CHAPITRE PREMIER 


L’ORIGINE DU TRON(;ON BINIJGLE# A LA BASE DE L’tiClDIE. 


Nous venons de voir que dans tous les cas cannus jusqu’ici 
les Uredinees en possession d’un stade eeidien presentent 
comme prelude a la formation de leurs eeidies des pbeno- 
menes de duplication de noyaux. Avant d etudier ces pheno- 
menes il convient de definir d’une maniere precise ce que 
nous entendons sous le nom d’ecidies. 

On reunit generalement sous ce nom deux sortes de fructi¬ 
fications formant leurs spores de la meme fagon : ce soat, 
d'une part, les eeidies proprement dites, d’autre part, les 
caeomas. 

Dans les deux cas les spores sont produites en files dans 
des sores par le jeu de cellules basales qui decoupent a leur 
extremite superieure des cellules-meres de spores; chacune 
de celles-ci se divise en deux cellules de taille inGgale, une 
cellule superieure plus grande, ou ecidiospore, et une cellule 
inferieure plus petite, ou cellule intercalate. Mais alors que 
dans les eeidies proprement dites le sore est enveloppS dans 
une sorte de capsule dite pseudo-peridium cette formation 
manque dans les caeomas. 

A cette definition de l^cidie fondeesur la structure mor- 
phologique de cet organe de fructification certains auteurs 
substituent une autre definition fondee sur la place qu'oc- 
cupedansle cycle evolutif I’appareil envisage. Ainsi Sappin- 
Trouffy (1896 2 ) considerant que chez Coleosporium Sene- 
cionis le cycle 6volutif comprend d’abord une ecidie vraie 
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sur lePin {Peridermium Pini) pais une forme cteoma sur 
Senedo vulgaris donne a ce caeoma le nom d’ur6dosore en se 
fondant d’autre part sur l’absence de la forme uredo typique. 
Nous considerons que la forme caeoma sur Senedo constitue 
un redoublement du stade ecidien dont la premiere forme se 
fait sur Pinas. C'est un cas banal de redoublement d’ecidies 
dont on connait d’autres examples : ainsidans 1 e Phragmi- 
dium subcortidum le csBoma qui represente la forme 6ci- 
dienne pent etre suivi de plusieurs generations de emomas 
qui coexistent avec une forme uredo typique (Bandi, 1903). 

D’autres auteurs font intervenir dans la definition de la 
forme ecidienne le mode de germination des spores. C’est 
ainsi qu’ils considerent les spores des Endophyllum nees 
dans des appareils identiques aux ecidies les plus typiques 
comme des teleutospores parce qu’a la germination elles 
donnent naissanceaun promycelium. Nous preferons reser¬ 
ver le nom decidies a tous les appareils semblables aux 
ecidies typiques ou aux cseomas e’est-a-dire a des sores 
characterises par la presence de spores en files separees par 
des cellules intercalates. Avec cette definition un simple 
examen morphologique nous permettra de reconnaitre une 
ecidie. Une etude precise de la forme envisagee nous 
apprendra s’il s’agit d’une forme ecidienne de premiere gene¬ 
ration ou si elle resulte d’un redoublement et nous dira, s’il 
y a lieu, les particularites de la germination de ses spores. 
Toute autre mani&re de faire exigerait de la part du botaniste 
descripteur la connaissance complete du cycle evolutif de 
TUredinee a laquelle appartient le sore envisage. 

La duplication des noyaux k la base d’un sore ne lui con- 
fere pas pour nous la qualite d’6cidie car quand plusieurs 
formes ecidiennes se succedent la premiere seule est prece- 
dee d’une duplication de noyaux ; d’autre part quand la 
forme ecidienne manque la duplication des noyaux prend 
place ailleurs, a la base de ce que nous appelons des ur6do- 
sores ou des t&eutosores. C’est ainsi que l’uredo prjmaire de 
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Phragmidium Potentillse-canadensis est pour nous un uredo 
typique qu'on ne doit pas assimiler, comme on \e fait quel- 
quefois, a un crnoma. 

La structure cytologique des spores ne doit pas, a notre 
avis, entrer en ligne de comptedans la definition de lecidie. 
Nousavons vu que toutes les ecidiospores decrites par les 
auteurs possedent deux noyaux, or nous possedons une 
forme ecidienne a structure uninucle6e; elle est teliement 
semblable par ailleurs aux ecidies ordinaires des especes 
voisines que nous lui maintenons le nom d’ecidie en d6pit 
des differences d’orgauisation nucleaire qu’elle presente avec 
el les. 

Nous etudierons successivement dans ce chapitre une 
forme caeoma, le cmoma du Phragmidium subcorticium 9 une 
forme ecidienne typique, l’ecidie du Puccinia Violse, enfin 
une forme ecidienne aux cellules uninucleees empruntee au 
genre Endophyllum (1). 


§ 1. — Phragmidium subcorticium (Schrank) Winter. 

Developpement du cseoma. 

Phragmidium subcorticium est un Eu-Phragmidium au- 
toxene. II forme sur les feuilles des Rosiers depuis le prin- 
temps jusqu a Tautomne toutes les fructifications des IJre- 
dinees completes. Son cycle de developpement est parfois 
un cycle allonge car le caeoma qui repr^sente le stade 6ci- 
dien peut etre suivi d'une ou de plusieurs formes cmoma 
semblables a la premiere. Bandi (1903) a montrS, en effet. 


(1) Nous indiquons ici une fois pour toutes les techniques g£n6rales de 
coloration des noyaux que nous avons suivies : 

Fixateurs : alcooi absolu, alcool k 95°, Flemming (melange faible), 
Merkel, picro-formol. 

Colorants : Triple coloration de Flemming, H6raatoxyline au fer de 
Heidenhain. 
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par le semis de cseomaspores sur divers Rosa que le myce¬ 
lium qui resulte de leur germination peut donner naissance 
a de nouvelles cmomaspores. Bandi a observe ainsi jusqu’a 
quatre fois la repetition de la forme csBoma. 

Nous etudierons ici un cteoraa de premiere formation. On 
le distingue des caeomas de redoublement en ce que ces der- 
niers naissent sur des myceliums binuclees alors que le 
mycelium qui donne naissance au premier caeoma est a cel¬ 
lules uninucleees. C’est done au cours du developpement de 
ce premier caeoma que prennent place les phenom&nes de 
duplication des noyaux (1). 

On trouve a la fin du mois d'avril, parmi les cellules de la 
feuille de Rosier attaquee par le Phragmidium subcorticium, 
des filaments mvceliens aux cellules uninucleees qui for- 
ment des stromas producteurs de deux sortes de fructifica¬ 
tions : les uns, situ&s sous la cuticule, donnent naissance h 
des spermogonies; les autres, sous-epidermiques, a des 
6cidies. Mais tandis que beaucoup de spermogonies sont 
deja mftres les ecidiesqu’on trouve a c6t6 sont a leurs pre¬ 
miers d^veloppements qu’une etude attentive nous apermis 
de suivre. 

Aux endroits de la feuille ou va se developper une 6cidie 
les hyphes du Phragmidium forment un massif de cellules 
uninucleees sous 1 epidermedela feuille (PI. XV, fig. 1). Les 
cellules myceliennes les plus voisinesde Tepiderme s’allon- 
gent perpendiculairement a lui et forment une couche palis- 
sadique de cellules uninucleees sous-epidermiques. Leur 
noyau se divise bientot et cette division nucleaire est suivie 
d’une division cellulaire qui partage la cellule primitive en 
deux autres de tallies inegales : la cellule sup6rieure, dite 

(1) Le materiel £tudi<* a rrfcolte d Villeperdue (Indre-eULoire) au 
priutemps de 1913. Pragmidium subcorticium formait a la face infcrieure 
des feuilles rl’un rosier cultiv< r j ses spermogonies et ses dcidies. Spermo¬ 
gonies et Acidies out H6 suivies ult6rieureraent par les urSdosores et les 
t&eutosores. 
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cellule sterile, ou « sterile cell » de Blackman, est beaucoup 
plus petite que la cellule inferieure dite cellule basale ou ((fer¬ 
tile cell »deBlackman (PI.XV,fig. 1,2). Le plussouvent une 
seule cellule sterile est ainsi separee a la partie superieure 
de la cellule basale mais il arrive parfois, le plus souvent 
aux points de rencontre de deux cellules epidermiques, c’est- 
a-dire aux endroits ou il y a de la place, que la cellule 
basale decoupe a sa partie superieure une seconde cellule 
sterile, parfois une troisieme, parfois meme une quatrieme 
(PI. XV, fig. 3). Nousavons rencontre une fois unyrai sore de 
telles cellules steriles, un sore s’etendant sur toute la lon¬ 
gueur de deux cellules epidermiques et ne comportant pas 
moins d’une vingtaine de ranges par coupe. Ghaque rangee 
comprenait une cellule basale surmontee de deux ou trois 
cellules steriles, de trois le plus souvent; dans 1’intervalle 
separant les deux cellules epidermiques quatre cellules ste¬ 
riles pouvaient etre comptees (PI. XV, fig. 4). 

Chez Melampsora Lini Fromme (1912) a signale l’exis- 
tence de deux couches de cellules steriles s’etendant d’une 
maniere constante au-dessus des cellules basales. Pour 
Fromme les deux cellules steriles qui se trouvent au-dessus 
de chaque cellule basale proviennent de la division d’une 
cellule sterile unique. Chez le Phragmidium subcoriicium 
que nous avons etudie toutes les cellules steriles naissent 
aux depens des cellules basales qui decoupent successive- 
ment a leur partie superieure une, puis deux, trois et meme 
quatre petites cellules. Le noyau de ces petites cellules reste 
petit, diminue de taille et disparait. Dans les rangees de 
cellules steriles que nous avons observes, les premieres 
cellules formees, aplaties contre l’gpiderme, montrent un 
noyau degenerS pendant que les dernieres formees, qui avoi- 
sinent les cellules basales, montrent un noyau encore nor¬ 
mal ; on peut suivre sur une m£me tile tous les stades de la 
degenerescence des noyaux steriles ; nous trouvons dans ce 
fait la preuve que ces cellules se sont detachees des cellules 
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basales et ne resultent pas de la division des cellules de la 
premiere couche sterile form6e comme I’indiqae Fromme 
dans le Melampsora Lini. 

La d6g6n6rescence des noyaux est saivie ulterieurement 
de la d6g6n6rescenoe des cellules steriles elles-mfimes : leur 
protoplasme, d’abord asaez dense, devient vite vacuolaire et 
n’est bientdt plus represente que par quelques trainees gra- 
nuleuses. Dans un sore Sg6 on ne trouve plus aucune trace 
des cellules steriles. 

Avant que la ou les cellules steriles disparaissent les 
cellules basales sont le siege d’un phenomena important qui 
assure le passage de letat uninuclee a l'etat binuclee : on 
observe des fusions par paires de cellules basales (PI. XV, 
fig. Set PI. XVI). 

Ce phenomene nous est attests par les faits suivanls : 

1° On trouve des cellules basales a deux noyaux deux fois 
plus larges que les cellules uninucle^es voisines (PI. XVI, 
fig. 6, 17). 

2° Elies se prolongent souvent a la partie infarieure par 
deux « jambes » continuees elles-m£mes par les cellules 
myceliennes (PI. XVI, fig. 3, 4, 5, 13,14, 15). 

3° Elies sont souvent surmont6es de deux cellules steriles 
correspondant a deux cellules basales primitivement sepa- 
rees (PI. XVI, fig. 2 a 6). 

4° Enfin on trouve fr^quemment des vestjges de la paroi 
qui les separait anterieurement (PI. XVI, fig. 2,4,7,13). Ces 
restes de parois se voient a la partie inferieure; la dissolu¬ 
tion de la membrane mitoyenne debute par la partie sup£- 
rieure et se poursuit vers la base des cellules. 

Nous n'avons rencontre aucune difference sensible entre 
les deux cellules qui se conjuguent. En general toutes les 
deux ont s^pare des cellules steriles, il arrive cependaut 
que des fusions se font entre uue cellule surmont6e d’une 
cellule sterile et la cellule basale voisine qui n*en a pas 
encore separ6 (PI. XVI, fig. 7). 
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Exceptionnellement nous avons observe des fusions de 
trois cellules (PL XVI, fig. 16). 

Par suite de la disparition de la membrane mitoyenne 
les cellules basales passent de 1’etat uninuclee a l’etat 
binuclee. Elies deviennent binucleees non parce qu’elles ont 
requ d’une cellule voisine un noyau par suite d’un pheno¬ 
mena de migration nucleaire mais par simple disparition de 
la paroi qui separait primitivement les deux cellules. 

C'est la le processus le plus general de la formation des 
cellules binucleees chez le Phragmidium subcorticium . A 
cote de lui nous en avons observe un autre, beaucoup plus 
rare, a savoir la formation de cellules binucleees par dispari¬ 
tion de la membrane entre une cellule basale et une cellule 
mycelienne sous-jacente (PI. XVI, fig. 8, 9, 12, 17). 

La cellule binucleee qui re3ulte de cette fusion cellulaire 
n’a pas une largeur sup£rieure a celle des cellules basales 
uninucleees ordinaires mais sa longueur est plus grande. 
Elle nest surmontee que d’une seule cellule sterile ; ses 
noyaux sont generalement superposes au lieu d’etre cote a 
cote; enfin on trouve des vestiges de la cloison transversale 
qui separait autrefois les deux cellules voisines. 

De telles fusions semblent parfois avoir lieu non entre 
une cellule basale et la cellule inferieure appartenant au 
meme filament mycelien mais entre une cellule basale et une 
cellule inferieure quelconquene la prolongeant pas (PL XVI, 
fig. 10). 

L’etat binuclee est done atteint chez le Phragmidium 
subcorticium par un phenomene de cytogamie consistanten 
la fusion de deux cellules basales palissadiques contigues — 
c'est le casde beaucoup le plus fr£quemment realise — on 
en la fusion d’une cellule basale et d’une cellule inferieof^ 
diversement placee par rapport a elle. 

Les cellules basales, devenues binucleees par les pro¬ 
cessus que nous venous de voir, recommehcent a fonctiO^r 
ner comme elles le faisaient avant la duplication de lest^ 
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noyaux : leurs deux noyaux se divisent simultanement; les 
cellules elles-meraes se cloisounent et detachent a leur 
partie supErieure de courtes cellules en files produites dans 
le mEme ordre que les cellules stEriles, les dernieres formees 
refoulant les aucienues. Le jeu des cellules basales, un 
moment interrompu par les phEnomenes decytogamie, pro- 
duit done a nouYeau des chaines de cellules mais les cellules 
formees sont cette fois binuclEEes ; elles ne dEgEnerent pas 
cornmelescellules steriles; elles deviennentlescellules-meres 
des Ecidiospores (PI. XVI, fig. 10 a 18). Chacune nait binu- 
clEEe ; dans les cas de fusion de trois cellules les cellules- 
meres produites sont trinucleees (PI. XVI, fig. 16). 

Les deux noyaux de chaque cellule-mere se divisent par 
division conjuguEe. Nous avons observe les details de cette 
division qui a fait l’objet d'une publication antErieure 
(M me Moreau, 1913 2 ). A la division des noyaux succede une 
division de la cellule-mere d’Ecidiospore qui dEfcache versle 
sommet une cellule binuclEEe, e’est 1’Ecidiospore, vers la 
base une cellule plus petite, egalement binuclEEe, e’est la 
cellule intercalaire (PI. XVI, fig. 15, 18). 

Dans cette derniere les deux noyaux sont petits ; uiterieu- 
rernent ils dEgEnerent. La cellule intercalaire elle-mEme 
disparait; seules persistent les Ecidiospores. 

Dans un sore jeune (PI. XVI, fig. 18) on trouve en files les 
diverses cellules qui rEsultent du fonctionnement des cel¬ 
lules basales : e’est d’abord, sous 1’Epiderme, les cellules 
steriles dont le noyau a depuis longtemps disparu et qui 
tEmoignent de 1’activitE prEcoce des cellules basales; au- 
dessous, des Ecidiospores et des cellules intercalaires; vers 
la base, des cellules-meres d Ecidiospores n’ayant pas encore 
sEparE de cellules intercalaires ; a la partie infErieure, des 
cellules basales en pleine activitE. 

II ne se forme pas de pseudo-pEridium ; 1'Ecidie de Phrag - 
midium subcorticium a les caractEres d’un caeoma; la masse 
des spores est mise en libertE par la rupture de l’Epiderme. 
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L’histoire d’un cmoma oomporte done essentiellement la 
formation de cellules basales qui fonctionnent a deux 
reprises separees par une periode de repos ail cours de 
laquelle elles acquierent la structure binucleee. Pendant la 
premiere periode de leur activity elles separent des cellules 
steriles, uninucleees, appelees a disparaitre; pendant la 
seconde phase de leur fonctionnement elles produisent des 
cellules-meresd’ecidiospores productrices elles-m6mes d’eoi- 
diospores et de cellules intercalaires. 

Nous reviendrons sur la signification des cellules pro- 
duites au cours de la premiere periode de Pactivite deS 
cellules basales ; elles nous paraissent des maintenant, par 
leur mode de formation, homologues des Cellules-meres des 
ecidiospores ; e’est un sore qui precede Pecidie et que nous 
avons designe du nom de prdecidie (M me Moreau, 1914 3 ). Les 
cellules steriles qu’il produit et les cellules-meres des eci¬ 
diospores ne different au point de vue de leur formation 
que par le caractere precoce des premieres, tardif des 
secondes, d’ou resulte pour les unes une structure uninu- 
cleee, pour les autres une structure binucl6ee ; celle-ci pre¬ 
sente, en raison de la descendance des cellules qui la 
possedent, une grande importance pour Phistoire ulterieure 
du developpement de PUredinee. Chefc le Phragmidiam 
subcorticium dont nous venons de paroourir Phistoire la 
condition binucleee s’etablit dans les cellules basales du 
caeoma par un phenomena de cytogamie entre deux cellules 
basales contigues ou entre une cellule basale et une cellule 
sous-jaoente. 


§ 2. — Puccitiitt V(ol& (Schutn.) D. C. — Developpement 
de Pftcidie. 

Puccinia Violas, comme Phragmidium mbeotticium qut 
nous tenons d’Mudier* est une UrMin6e aatoxfene qui effect 
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ttte son d6veloppement complet sur Viola ; c’est ufi Eu- 
Puccinia. II d^veloppe ses Scidies au printemps a la faoe 
inferieure des feuilles du Viola qu’il parasite. C’est le d6ve- 
loppement de ces eddies que nous avons suivi depuis les 
toot premiers debuts jusqu’a la maturite (1). 

Aux endroits de la feuille de Viola ou doit se d6velopper 
one ecidie de Puccinia Violse le mycelium forme d’abord 
un massif d’hyphes groupes au-dessous des cellules epi- 
dermiques, a la face inferieure de la feuille. Les cellules de 
ces hyphes sont a protoplasme pauvre et a noyau unique 
bien visible. Toutes ces cellules possedent sensiblement les 
nfemes dimensions. Le massif entier est homogene et in- 
differencie dans toute son etendue. 

Cet etat dure peu car bientdt les cellules les plus pro- 
fondes du massif enrichissent leur protoplasme, divisent 
activement leur noyau et se cloisonnent rapidement. Pen¬ 
dant ce temps les cellules superficielles subissent des 
modifications opposees: leurs dimensions s’accroissent, leur 
protoplasme sappauvrit, leur noyau diminue de taille. Ces 
transformations accomplies, Taspect du massif est tout autre 
qu’au debut; on y distingue maintenant deux parties : une 
partie superieure formee d’hyphes larges et presque vides, 
une partie inferieure a hyphes courts et a contenu dense 
(PI. XVII, fig. 1). La partie superieure est une portion 
sterile; les cellules de ses hyphes vont sagfandir encore, 
leur protoplasma va s'appauvrir de plus en plus et leur 
noyau va degenerer ; nous les retrouverons a la fin apla- 
ties contre Fepiderme. La partie inferieure est la partie 
fertile ; elle seule va nous inferesser maintehant. Ce sont 
les modifications dont elle est le siege que nous allons 
Studier. 

Les hyphes courts de cette partie profonde s’allongent et 

(1) Le materiel 6tudi£ a M r^colte dans le bois de Vincennes en m&i 
1913 <ar • Viola odorata. . 
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se dirigent vers le centre du massif. II peuty avoir bifur¬ 
cation des extremites de ces hyphes. 

A un stade un peu plus age (PI. XVII, fig. 2, et PI. XVIII, 
fig. 1) les hyphes allonges se montrent surmontes parfois 
dequelques petites cellules qui rappellent par leur taille et 
leur position les cellules steriles des jeunes caeomas; toute- 
fois le noyau de ces cellules est normal et sensiblement de 
meme taille que celui des cellules allong^es sous-jacentes ; 
leur protoplasme est dense comme celui des cellules allon- 
gees dont elles ne different en general que par la taille. IJne 
fois cependant nous avons observe trois ou quatre files de 
petites cellules, surmontant des cellules plus longues, dont 
les plus voisines de la surface montraient un noyau tres 
petit qu’on pouvait considerer comme en d^generescence 
(PI. X VIII, fig. 2). L’aspect,danscecas, est tout a fait celui des 
ca»omas ; on pourrait croire que les petites cellules ont ele 
produites par le fonctionnement de cellules basales comme 
le sont les cellules steriles du Phragmidium subcorticium. 

De telles cellules ne se retrouvent que rarement dans 
les sores ages, soit qu’elles ne se forment pas toujours, 
soit qu’elles degenerent rapidement, soit qu’elles se trans- 
forment. 

Les cellules allong6es sont les futures cellules basales de 
I’ecidie. Ce sont des cellules uninucleees, a gros noyau et a 
protoplasme abondant. Serrees les unes coqtre les autres 
elles se fusionnent bientot deux par deux, tout comme les 
cellules basales du Phragmidium subcorticium ; la cloison 
qui les separe disparait d’abord a la partiesuperieure en g6- 
neral puis dabs toute la longueur. Denombreuxcasde fusions 
de cellules ainsi placees c6te a cdte ont et6 observes (PI. XVIII, 
fig. 3 a 12); la structure binucleee se substitue ainsi a la 
condition uninucl66e. 

Les cellules basales se montrent maintenant sous la forme 
de larges cellules binucleees, a protoplasma riche. En 
general elles sont en contact: direct avec les hyphes steriles 
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aplatisde la partie superieure du stroma (PI. XVIIl,fig. 4,6). 
Elies sont parfois surmontees de deux petites cellules uni- 
nucleees a noyau normal et a protoplasme riche (PL XVIII, 
fig. 5, 7) ou a noyau degen6re et a protoplasme pauvre et 
peut-etre homologues des cellules steriles des cmomas 
(PL XVIII, fig. 3). 

Les cellules basales montrent souvent deux jambes a leur 
partie inferieure, indices de la fusion des deux cellules qui 
leuront donne naissance(PL XVIII, fig. 8 a 12'. 

Ces cellules basales divisent leurs noyaux et se cloison- 
nent a la partie superieure donnant ainsi naissance aux 
cellules-meres des ecidiospores. Les cellules-meres a leur 
tour se divisent en ecidiospores et cellules intercalaires 
(PL XVIII, fig. 10 a 12). 

Le processus de la formation des ecidiospores est le 
meme que chez Phragmidium subcorticinm mais dans les 
deux cas les ecidiospores sont mises en liberte par des pro- 
ced6s differents. Chez Phragmidium subcorticium les spores 
sont liberees par une simple rupture de l’epiderme de Thote, 
chez Puccinia Violse un pseudo-p6ridium intervient. 

Celui-ci se forme assez tardivement, il resulte de la 
transformation des ecidiospores les plus externes du sore. 
A la partie superieure les dernieres spores de chaque chaine 
ecidienne, c’est-a-dire les premieres spores formees, mon¬ 
trent tous les passages entre les ecidiospores typiques 
et les cellules p£ridiales les mieux caracterisees : cel¬ 
lules a grandes dimensions, a parois epaissies surtout 
sur la face externe, a protoplasme parietal peu abondant, 
a noyaux lateraux qui degenerent. Au-dessous de ces cel¬ 
lules, a l’6lat jeune, de petites cellules intercalaires sont 
encore visibles (PL XVIII, fig. 13). Sur les c6t6s toutes les 
spores de la file Ecidienne prennent part a la formation du 
pseudo-peridium ; leurs petites cellules intercalaires sont 
r$jet£es sur les c6t6s ou on les observe encore quelque 
temps (PL XVIII, fig. 14). 
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Quand l’ecidie est completement developpee les hyphes 
larges qui la surmontent sont desorganises et l’Spiderme 
dechire. Le pseudo-peridium s’ouvre et les ecidiospores sont 
mises en liberte. 

Nous avons fait l’6tude experimentale de la dehiscence du 
sore ecidien : Comme nous le savons, les cellules du pseudo- 
peridium sont in^galement epaissies sur tout leurpourtour; 
du cote externe leur paroi est rigide et fortement epaissie, 
elle est restee mince et flexible du c6te interne. Platons une 
coupe d’une Scidie mure a l’humidite, dans une goutted’eau 
par exemple, le peridium aussitot s’ouvre a son sommet 
et les deux moittes s’ecartent ; chacune d’elles effectue un 
mouvement de I’interieur vers l’exterieur qui peut s’expliquer 
pat* la dissemblance des deux faces : du cot6 interne la 
membrane de chaque cellule restee mince s’est allongee 
pendant que la paroi externe, Epaissie, a peu change. De 
l’allongement simultane du cdt6 interne de toutes les cel¬ 
lules peridiales resulte un allongement total de la face 
interne du peridium dont chacune des moitiGs se recourbe 
de dedans en dehors. 

Si, partant de cette position du peridium, nous deshy- 
dratons la preparation precedente au moyen d un peu 
d’alcool nous voyons le mouvement inverse se produire et le 
peridium se refermer. 

II semble done que e’est aux proprietes hygroscopiques 
differentes des parois interne et externe de ses cellules que 
le peridium doit les mouvements d’ouvertureet de fermeture 
que nous venons de constater. Le r61e du peridium dans la 
dehiscence de T^cidie serait un r61e meeanique analogue a 
celui qui a et£ attribue a l’assise meeanique des antheres 
chez les plantes supdrieures (1). 


(1) Aprfes la redaction de ce travail, nous avons eu connaissance d'ttne 
publication de Fromme, parue en juillet 1914, relative au d6veloppement 
de I'Scidie d’un certain nombre de formes parrai lesquelles Puocinia Kioto. ' 
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Le peridium manque, comme nous l’avons vu, dans les 
ceBomas. Son utilite se fait d’ailleurs moins vivement sentir 
dans le cas des cseomas que dans le cas des ecidies : les 
caeomas,en effet,ont une origin&superfieielle, les ecidies ont 
une origine profonde. Dans le premier cas la rupture de 
r^piderme suffit a assurer la dehiscence du sore, dans le 
second cas un peridium doit intervenir. L’existence ou 
Tabsence du pseudo-peridium en correlation avec la nais- 
sance profonde ou superficielle du sore est une des difle- 

Les rdsultats de Fromme soot an accord avec les ndtres dans leurs traits 
essentiels : 

Fromme voit k la base de la jeune dcidie des fusions de cellules par 
paires semblables k cel les que noufe avons observdes. 

II ddcrit le peridium de l’dcidie ddveloppde comme formd k la partie 
supdrieure par des dcidiospores superflcielles transformdes, sur les 
cdtds, par les chalnes dcidiennes pdriphdriques. C’est ce que nous avons 
constats. 

Nos'avis different sur l’origine du tissu stdrile qui surmonte le tissu 
fertile dans la jeune dcidie. Fromme croit que les grandes cellules du 
tissu -sterile sont issues des hyphes courts du tissu fertile 4 la manidre 
dont naissent les cellules stdriles aux ddpens des cellules fertilesdans les 
jeunes caaomas ; les hyphes fertiles ddtacheraient en files k leur partie 
supdrieure des cellules stdriles d’abord petites qui grandiraient ensuite. 
Nous ne pensons pas qu'il en soil ainsi; nous croyons que le tissu stdrila 
k larges cellules n’est que du mycdliuni vdgdtatif ordinaire k cellules 
agrandies. Nous avons vu, en effet, le mycelium vdgdtatif primitif. sous* 
dpidermique, se transformer directement et progressivement au voisinage 
de la partie fertile de la jeune dcidie en un mycdlium a gntndes cellules 
qui, dimensions de ses cellules mises a part, prdsente, dans ses mem¬ 
branes, dans son protoplasme et dans ses noyaux, l’aspect du mycelium 
vdgdtatif ordinaire ; nous avons pu observer tous les intermddiaires entre 
les petites cellules de la partie supdrieure sous-dpidermiques, restdes k 
l’dtat de cellules tuycdliennes vdgdtatives ordinaires, et les grosses cellules 
a protoplasme pauvre qui surmontent le tissu fertile. 

Quant aux petites cellules en chaioesqui surmontent les cellules basales, 
an lieu de las censiddrer avec Fromme comme de jeunes cellules du 
Una# stdrile 4 hyphes larges, nous leur rdservons la signification des cel¬ 
lules stdriles des jeunes cseomas. Ddcoupdes comme elles 4 la partie 
supdrieure des jeunes cellules basales' elles doivent avoir la rndme signi¬ 
fication t ce sont vraiserablablement les « sterile cells a de la jeune dcidie 
cufltparablea an* a sterile cells » du jeune ctBoma. 
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rences les plus importantes entre une ecidie et un cseoma. 

La naissance des cellules basales tout au voisinage de 
l’epiderrrie ou dans la profondeur d’un tissu d’hyphes 
steriles, la dehiscence du sore et la raise en liberte des 
spores par la simple rupture de l’6piderme ou par le jeu 
complique d’un pseudo-peridium ne sont d’ailleurs pas les 
seules differences entre un cseoma et une Ecidie ; l’etude du 
developpement du c&oma de Phragmidium subcorticium et 
de l’ecidie de Puccinia Violse nous en a revele d’autres rela¬ 
tives a l’existence des cellules steriles. Nous avons vu 
dans le cmoma de Phragmidium subcorticium naitre d’une 
maniere reguliere au-dessus de chacune des cellules basales 
une, parfois deux, trois, et meme quatre cellules steriles. 
Blackman (1904) chez Phragmidium violaceum , Christman 
(1905) chez Phragmidium speciosum et Cseoma nitens 9 
Blackman et Fraser (1906) chez Melampsora Rostrupi, 
Olive (1908 1 ) chez Phragmidium Potentillse-canadensis , 
Triphragmium ulmarise et Gymnoconia interstitialis, von 
Kurssanow (1910) chez Puccinia peckiana , Fromme (1912) 
chez Melampsora Lini ont rencontre dans tous ces caeomas 
la meme formation, au moins sous la forme d’une couche 
de cellules steriles au-dessus des cellules basales. Des 
recherches de tous les auteurs qui ont porte leur attention 
sur les premiers debuts de la formation d’un caeoma il r&sulte 
done que la forme caeoma est liee a l’existence de cellules 
steriles form6es d’une fa^on constante, dune manifereregu¬ 
liere, par le jeu precoce de cellules basales. 

Au contraire, ni Hoffman (1912) chez Endophyllum 
Sempervivi , ni Pavolini (1910, 1912) chez Uromyces Dacty - 
lidis et Puccinia fusca n’ont d^crit une formation de telles 
cellules steriles. Cependant Blackman et Fraser (1906) 
soupgonnent l’existence de cellules steriles dans la jeune 
ecidie d 1 Uromyces Pose et de Puccinia Poarum . Dittschlag 
(1910) a constate deux fois des cellules studies au-dessus des 
cellules basales dans FScidie de Puccinia Falcarm. Nous- 
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raeme avons rencontre dans les jeunes ecidies de Puccinia 
Violas des cellules steriles sans doute homologues des cel¬ 
lules steriles des cmomas, mais si nous avons parle d’une 
production de chaines de cellules steriles par les cellules 
basales nous n’avons rencontre ce phenomene que rare- 
ment et c’est accidentellement que les cellules steriles 
ont presentd les caracteres de la degenerescence qui 
atteint regulierement les cellules steriles des creomas. 
L’absence de cellules steriles, la suppression d’une phase 
d’activit£ des cellules basales avant la cytogamie qui double 
le nombre de leurs noyaux, ou au moins la disparition de 
la r6gularit6 avec laquelle le phenomene a lieu dans les 
csBomas, paraissent etre caracteristiques des ecidies pro- 
prement dites. 

On passe done des caBomas caracterisSs aux ecidies 
typiques par I’acquisition d’un pseudo-peridium et la dispa¬ 
rition des cellules steriles. Tous les passages se rencontrent 
entre les typesextremes de ces deux formations : on connait, en 
effet, des ecidies pourvues d’un pseudo-peridium rudimentaire 
et le Puccinia Violas, dont nous venons de faire letude, nous 
offre encoreparfois une formation de cellules steriles. L’evo- 
lution de Tappareil ecidien chez les Uredinees a done porte 
d’une part sur le fonctionnement des cellules basales qui a 
6t6 retarde et reports exclusivement apres I’acquisition de 
la condition binucteee, d’autre part sur I’acquisition d’un 
pseudo-peridium gr&ce a la specialisation des ecidiospores 
les plus externes du sore. 

Nous voyons done comment a pu se faire la transformation 
des effiomas primitifs en les ecidies les plus Svoluees. Tous 
les appareils 6cidiens des Uredinees doivent pouvoir prendre 
place dans une s6rie partant des formes caeomas et abou- 
tissant aux Ecidies les mieux caract6risees. Dans cette serie 
noire Phragmidium subcorticium occupe une place tres 
inferieure ; ledonctionnement regulier, precoceet actif des 
cellules basales uninucleees, conduisanta la production d’un 
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veritable sore forme de chaines de cellules steriles, nous 
parait etre un caractere archaique. Les formes ou les cellules 
steriles ne sont jamais produites en nombre superieur a 
deux, commele Melampsora Uni etudi6 par Fromme (1912), 
paraissent un peu plus evoluees. Elies conduisent aux 
formes ou une seule cellule sterile est regulierement sdparee 
et aux formes ou la production des cellules steriles devient 
irreguliere : Puccinia Violse , ainsi que Uromyces Pox et 
Puccinia Poarum etudies par Blackman et Fraser (1906), 
de meme que Puccinia Fakarisee tudie par Dittschlag(1910) 
nous paraissent prendre place parmi ces dernieres formes ; 
leur pseudo-peridium leur assure la qualite d’ecidies pro- 
prement dites mais la formation irreguliere des cellules 
steriles leur vaut une place moins elevee que celle des ecidies 
oil toute production de cellules steriles a completement 
disparu, comme c’est le cas d ’EndophyUum Sempervivi 
etudie par Hoffman (1912), de Uromyces Dactylidis et 
Puccinia fusca etudies par Pavolini (1910, 1912), comme 
c’est egalement le cas de la forme eeidienne qui fera l’objet 
du prochain paragraphe de ce cbapitre. 

Dans cette evolution qui a transforme les cseomas archai- 
ques en ecidies evoluees un phenomene est reste inalterS, 
c’est la cytogamie. 11 se retrouve chez tous les appareils 
ecidiens avec les memes caracteres et leur confere a tous 
le m6me interetet la meme importance au point de vue de 
l’etude de Involution nucleaire des Ur6din6es. Nous verrons 
cependant dans les pages suivantes qu’il peut exception- 
nellement faire defaut et son absence apporte dans le deve- 
loppement de l’espece qui la pr^sente des particularites spe- 
ciales de involution nucleaire qui constituent un des points 
les plus intdressants do notre etude sur la sexuality des 
Uredinees. 
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§ 3. — Endophyllum Euphorbise (D. C.), Winter, var. 

uninucleatum . — DSveloppement d’une forme 6cidienne 

uninuclee. 

On sait depuis Sappin-Trouffy que toutes les Uredin6es 
possedent un trongon binuclee au cours de leur developpe- 
ment. II est plus ou moins etendu ; parfois reduita quelques 
cellules chez un petit nombre de micro-formes il acquiert 
une importance preponderant© chez les UredinGes completes 
et occupe m6me chez les pyro-Uredinees le cycle evolutif 
tout entier. A cause de sa grande g6n6ralit6 la necessity 
pour les Uredindes de parcourir au moins une partie de 
leur vie sous la forme binucleee semblait jusqu’a ces der- 
nieres annees aussi grande que la nScessite pour une Fou- 
gere ou une Phanerogamede vivre une partie de son exis¬ 
tence sous l etat diploide et paraissait l’un des faits les mieux 
etablis de la cytologie des Champignons. Une Uredin6e 
dont toutes les cellules eussent 6t6 sans exception des cellules 
uninucl66es efttparu aussi etrange qu’une plante supdrieure 
se maintenant ind6finiment sous la forme haploide, une 
Fougere ne poss^dant qu’un prothalle, une Phanerogame 
reduite a un boyau pollinique. La vie de la plupart des Ure- 
din6es paraissait Ii6e a l'alternance des trongons uninuclee 
et binucl66 comme est li6e a 1’alternance de I’haplophase et 
de la diplopbase une plante sup6rieure. Et de meme qu’une 
plant© se reproduisant indefiniment par boutures peut se 
maintenir a l’6tat diploide des Ur6din6es 6taient connues 
qui~ avaient perdu l’6tat uninuclee et qui r6duisaient leur 
cycle Evolutif a la seule phase binucleee, mais on ne connais- 
sait aucune Ur6dinee ayant supprime de son cycle Evolutif 
toutle trongon binucl6£ et accomplissant son d6veloppement 
sousla seule forme uninuclee, 

De telles Ur6din6es existent cependant; elles sont sans 
doute fort rares car en n’en connait qu’un seal exemple qae 
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nous avons signale il y a quelques annees (M me Moreau, 
1911). 

Les Euphorbia sihatica d’une region limit£e des bois de 
Marly (Seine) hebergeaient au mois de mai 1911 une 
Uredinee qui formait sous leurs feuilles des appareils de 
fructification assimilables a l’o&il a des ecidies. II s'agissait 
vraisemblablernentde VMcidium Euphorbias silvaticas connu 
encore sous le nom d' Endophyllum Euphorbias . Les pieds 
contamines sont faciles a reconnaitre : leurs feuilles sont 
plus courtes et plus epaisses que les feuilles des pieds sains, 
les plantes malades ne produisent pas d’inflorescence. Ce 
sont la les caracteres qu’inflige aux Euphorbia sihatica le 
parasitisme de Y Endophyllum Euphorbias . 

L’etude de coupes faites a la main et etudiees sans le 
secours de reactifs colorants confirmait cette determination. 
II s’agissaitbien d’une ecidie pourvue d’un pseudo-peridium, 
productrice de spores en chaines s^parees par des cellules 
intercalaires. La germination de ces ecidiospores devait 
etablir definitivement si on avait affaire a VEndophyllum 
Euphorbias . On sait que les spores des Endophyllum, nees 
comme des ecidiospores, germent en un promycelium comme 
le feraient des teleutospores et que ce caractere, qu’elles 
partagent avec les ecidiospores de Casoma niiens d’apres des 
recherches recentes (Kunckel, 1913, 1914), leur vautd elre 
parfois considerees comme des teleutospores. 

Mises en germination dans 1’eau en cellules de Van Tie- 
ghem des le lendemain de leur rScolte nos ecidiospores refu- 
serent degermer; ce n’est que plus tard, en novembre 1911, 
que notre attention ayant et6 attiree sur leur structure cyto- 
logique de nouveaux essais de germination furent entre- 
pris. Des semis sur decoction d 'Euphorbia'sihatica furent 
plus heureux que les premiers et donnerent* lieu a quelques 
germinations representees dans les fig. 10 a 14, PI. XXI. 
De quelques spores part uu tube germinatif presentant deux 
ou trois cloisons transversales par suite divis6 en tpois ou 
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qaatre cellules dont quelques-unes ont commence a pousser 
sur le cdte un bourgeon ; ce sont la les caract&res d’un 
promyc^lium en train de former ses sporidies. Des lors on 
peutcroire que la forme etudjeese rapportea VEndophyllum 
Euphorbise (D.C.) Winter. 

Un Endophyllum Euphorbise a ete d£ja etudie an point 
de vuecylologique par Sappin-Trouffy (1896 2 ). II lui reconnait 
la structure d’une ecidie typique avec des cellules basales 
binucl6ees produisant des cellules intercalaires et des ecidios- 
pores ygalement binucleees. II etudie la germination de ces 
dernieres, reconnait que leurs noyaux ne se fusionnent pas 
et suit leur destinee dans les cellules du promycelium. 
Ayant obtenu de la bienveillance de M. Maige, professeur 
a la Faculty des sciences de Poitiers, communication des 
echantillons originaux ayant servi aux etudes de Sappin- 
Trouffy nous avons pu constater par nous-meme 1’exactitude 
de la description donn£e par Sappin-Trouffy de I’Gcidie de 
VEndophyllum Euphorbias et en particulier le caractere 
binucl6e qu’il attribue aux ecidiospores de cette espece. 

Toute differente est, a ce point de vue, l’ecidie de 1’espece 
que nous avons recoltee a Marly, line Note preliminaire 
(M me Moreau, 1911) en a fait connaitre la structure a ma¬ 
turity et particulierement la condition uninucleee des cellules 
qui la composent. Cette structure partieuliere de notre 
Endophyllum le distingue nettement de. VEndophyllum 
Euphorbise (D. C.) Winter ytudie par Sappin-Trouffy. La 
mgmedifference existe chez les Basidiomycetes entre le genre 
Godfrinia f cree par Maire (1902), et le genre Hygrophorus. 
Maire Ta jug4e suffisante pour ereer un genre nouveau. Sans 
aller aussi loin on pourra faire de VEndophyllum que nous 
avons etudie soit une variety de VEndophyllum Euphorbise 
squs te -nom de Endophyllum Euphorbise (D. C.) Winter var. 
Jininucleatum , soit une espece nouvelly, voisine de Endophyl¬ 
lum Euphorbia (D. C.) Winter, sous le nom de Endophyllum 
uninucleatum. 
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Dans cette partie de notre travail nous suivrons dans le 
detail, comme nous l’avons fait precedemment pour Phray- 
midium subcorticium et Puccinia Viola?, les diverses etapes 
du developpement de lecidie particuliere de notre Endo - 
phyllum iininucleaium. Cette etude nous permeltra de reeon- 
naitre la place archa'jqueou6vo)uee qu’il convient d’attribuer 
aux UredinGesa cycle tres raccourci quesont les Endophyl- 
lum , elle nous fera preciser l’origine de la structure uninu- 
cleee dans YEndophyllnm uninuclcatum et nous donnera 
l’occasion de repondre aux nombreuses questions qui nous 
ont ete posees a ce sujetdepuis la publication de notre pre¬ 
miere Note. Elle nous dira en outre les modifications subies 
par la sexualite dans cet Endophyllnm , enfln la raison de la 
suppression du trongon binuclee qui fait de cette espece Pune 
des especes les plus remarquables parmi les divers types 
de developpement entre lesquels se partagent les Uredinees. 

Nous avons suivi pas a pas le developpement de 1 ecidie 
de notr ^Endophyllnm uninucleatum. II ressemble de tres 
pres, comme nous allons le voir, au developpement de l’ecidie 
de Puccinia Violse. 

A la face inferieure des feuilles de VEuphorbia silvatica , 
non directement sous lepiderme mais au-dessous d’une 
assise de cellules sous-6pidermiques, le parasite forme 
dabord par endroits des massifs epais et homogenes de plu- 
sieurs couches de cellules sensiblement isodiam^triques et 
de petites dimensions. Elies sont uninucl^ees avec un noyau 
de grosseur moyenne dans un protoplasme pauvre et fine- 
ment granuleux (PI. XIX, fig. 1). % 

Un peu plus tard chaque massif montre deux parties : 
une partie inferieure compos^e de cellules courtes. a conte- 
nu dense et une partie superieureformeede larges hypbes 
irreguliers presque completement vides (PI. XIX, fig. 2). 
Cette differenciation's’accentue bientot: tandisque le carac- 
tere sterile de la partie superieure se manifesto de plus en 
plus le caract&re fertile de la coqche profonde apparait. Les 
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cellulesinferieures, a contenu dense, sorientent perpendicu- 
lairement a la surface de la feuille et s’allongent suivant cette 
direction; elles contiennent un gros noyau et renferment 
beaucoup de protoplasme (PI. XX, fig. 1). Quand ces hyphes 
fertiles ont acquis une certaine longueur ils sont devenus 
plus larges. A aucun moment ils ne detachent de petites 
cellules sterilesa leur extr^mite superieure. 

A aucun moment non plus ils ne se fusionnent par paires ; 
a aucun moment ils ne contractent d’unionavec les cellules 
sous-jacentes. Le caractere distinctif de cette forme est 
labsence de cytogamie a la base de l’ecide; par suite la 
duplication des noyaux ne se fait pas et le developpement 
continue avec un seul noyau par cellule. 

A un stade plus age les cellules-meres des spores se 
forment. Elles sont uninucleees comme les cellules basales 
qui leur donnent naissance (PI. XX, fig. 2). Elles sont en 
contact direct avec les hyphes plus larges de la partie supe¬ 
rieure, hyphes steriles alors aplatis, a contour sinueux et a 
noyaux qui degenerent; quand l’^cidie sera mfire ils seront 
desorganises. 

Chaque cellule-mere d’ecidiosporese divise en deux comme 
dans les ecidies ordinaires ; elle separe vers le haut une 
cellule plus grande qui est l’ecidiospore, vers le bas une 
petite cellule intercalaire generalement en forme de coin. 
Ecidiospore et cellule intercalaire sont uninucleees. Le pro¬ 
cessus de la formation des sptfres a partir de cellules basales 
allongees est identique a ce qu’il est chez les autres ecidies 
mais dans notre cas toutes les cellules sont uninucleees au 
lieu de montrer deux noyaux comme dans les cas habituels. 

Quand l’ecidie est developpee l’aspect qu’on observe est 
celui de la fig. 1, PI. XXI. Le mycelium sous-ecidien a 
I aspect de la fig. 7, PI. XXL _ 

Le peridium est a cellules uninucleees comme les autres 
portions du sore (PL XXI, fig. 2). II est constitu^ au sommet 
par les dernieres spores de chaque chaine, c est-a-dire par 
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les premieres spores formees, sur les cotes par des files 
entieres de spores, par les files les plus externes du sore. 
Quand ellessont agees les cellules peridiales montrent un 
noyau petit, degenere, un protoplasme pauvre et une mem¬ 
brane epaisse, epaissie surtout du cdt£ externe et striee. 

A maturite le sore ecidien developpe d6chire les tissus de 
rhote qui le surmontent, le peridium s’ouvre et les spores 
s’echappent. Ces spores sont uninuctees (PI. XXI, fig. 8); 
lorsqu’elles sont mures leurs dimensions varient de 18 a 
23 y. (PI. XXI,fig. 9); ce sont les dimensions des spores de 
VEndophyllum Euphorbia* d’apres les descriptions des 
auteurs et des spores binucleees de VEndophyllum Euphor¬ 
bia ? de la collection de Sappin-TroufTy ainsi que nous nous 
en sommes assuree. 

Nous avons done affaire ici a un Endophyllum tres voisin 
de celui qu’a etudie Sappin-TroufTy mais qui en differe 
essentiellement par la condition uninucleee de toutes ses 
cellules. L’histoire deson d^veloppement presente de grandes 
ressemblances avec le developpement des autres ecidies, en 
particulier avec celui de Puccinia Violas. La naissance de 
cellules basales dans la profondeur d un tissu sterile, la for¬ 
mation en files de cellules-meres d’ecidiospores, la separa¬ 
tion de cellules intercalates, enfin la formation d’un pseudo- 
peridium, tous les traits essentiels qui caracterisent une 
ecidie typique sont realises dans ceile dont nous venons de 
retracer l’histoire. 

Cependant, le nombre des noyaux mis a part, ilexistedes 
differences dans la description que nous avons donn6e do la 
jeune ecidie de Puccinia Violas et celle que nous venons de 
faire de la jeune ecidie A 1 Endophyllum uninucleatum ; el les 
vont nous permettre de situer les deux ecidies Tune par rap¬ 
port a l’autre dans revolution des formes eeidiennes. 
C’est dabord la formation d’un tissu d’hyphes pr6curseur de 
1’ecide situ^sous l’6piderme dans le cas de Puccinia Violas, 
sous une assise sous-6pidermique dans Endophyllum uninu - 
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cleatum ; l’ecidie d 'Endophyllum unimichatum nait done 
d’une fa$on plus profonde que celle de Puccinia Viola*. 
D’autre part nous n’avons pas rencontre dans le develop- 
pement de l’6cide d’ Endophyllum uninucleatum ces cellules 
a caractere ind6cis, sans doute homologues des cellules 
steriles des emomas, et qui se forment parfois en chaines a 
Fextremit6 des cellules basales encore uninucleees de 
Puccinia Viola ?. 

Naissance assez profonde ou tres profonde de l’ecide, 
absence presque complete ou totale de cellules steriles, tels 
sont les caracteres qui differencient les premiers debuts du 
developpement de l’ecidie du Puccinia Viola? de ceux de 
YEndophyllum uninucleatum . On passe de la premiere de ces 
especes a la seconde par une exageration des caracteres qui 
separent les caeomas des ecidies du type du Puccinia Viohe. 

[Revolution qui a conduit des caeomas semblables a celui 
de Phragmidiumsubcorticium aux ecidies du type de Puccinia 
Viola? , par l’enfoncement du sore ecidien dans les tissus de 
la feuille attaquee et par l’irregularite de la formation des 
cellules steriles, se poursuit jusqu a l’ecidie d 7 Endophyllum 
uninucleatum par laccentuation des memes ph6nom£nes, 
conduisanta la naissance plus profonde de 1’ecide a l’inte- 
rieur de la feuille et a la suppression totale de la formation 
de cellules steriles. Endophyllum uninucleatum occupe done 
par les caracteres de ses ecidies uue place plus elevee que 
Puccinia Violse plus evolue lui-meme que Phragmidium 
subcorticium . Les Endophyllum nous apparaissent ainsi 
comme des formes r^centes ; leur cycle court n’est sans doute 
pas primitif mais a ete obtenu par raccourcissement du 
cycle d*une Ur6dinee possedant d’autres fructifications que 
les sores 6cidiens. On pourrait etre tente de consid6rer 
notre Endophyllum, avecson cycle simple, ses cellules tou- 
jours uninucleees, comme une forme archaique; de faire 
des Endophyllum avec Barclay une forme ancestrale ; 
les caracteres 6voiu6s que nous venons de reconnattre aux 



Mme F. MOREAU 


184 

ecidies d 'Endophyllum uninuclealum , joints a ce que nous 
savons des premiers dEveloppements de I’ecide d 'Endopliyl- 
lumSemperuiui d’apres Hoffman (1912), nous autorisent a 
voir au conlraire dans les Endophyllum des formes rEcentes, 
des formes de regression et dans Endophyllum uninucleatum 
aux cellules toujours uninucleees une des Uredinees les plus 
EvoluEes. 

Ge dernier caractEre, l’absence de trongon binuclee et 
1’accomplissement du cycle evolutif tout entier sous la forme 
uninucleEe, confere a VEndophyllum qui le presente une 
place toute speciaie parmi les Uredinees. II nefautpas s'eton- 
ner de rencontrer cette particularite chez un Endophyllum. 
Les Endophyllum, en effet, forment parmi les Uredinees un 
genre tres particular, un ensemble de formes aberrantes a 
plusieurs points de vue : c’est d’abord la germination de 
leurs spores nees comme des ecidiospores et qui germent 
comme des teleutospores (Tulasne, 1854). A cette particula¬ 
rite qui leur confere une physionomie toute personnels cor¬ 
respondent des phenomenes nucleates speciaux : c’est ainsi 
que, selon Hoffmann (1912), Endophyllum Sempervivi forme 
des ecidiospores binucleees comme les Ecidiospores ordi- 
naires mais dont les deux noyaux se fusionnent a maturite; 
cette fusion ne saurait nous etonner beaucoup puisqu’une 
telle fusion a lieu dans les teleutospores avant la formation 
du promycelium. Mais si Ton en croit Sappin-Trouffy (1896 2 ) 
dans les ecidiospores d’ Endophyllum Euphorbia aucune 
fusion n’a lieu entre les deux noyaux bien qu’un promyce¬ 
lium soit produit a la germination. Maire (1900 1 ) aflirme 
qu'il en est de meme chez YEndophyllum Sempervivi; il 
fait connaitre, en outre, des phEnomEnes tres intEressants 
dans la constitution nucleaire de YEndophyllum Valerianse - 
tuberosse : les Ecidiospores de cette espece naissent binuclEEes 
mais quand elles vieillissent un de leurs noyaux entre en 
dEgEbErescence puis disparait; lorsqu’elles sont mflres elles 
sont uninuclEEes. Le meme rEsuItat est obtenu dans notre 
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Endophyllum uninucleatum mais par un procede tout dif¬ 
ferent puisque jamais aucune de ses cellules ne realise la 
condition binucleee ; la condition uninucleee qui est celle 
du mycelium sous-ecidien se poursuivant jusque dans les 
ecidiospores agees. 

On assiste done en parcourant la serie des Endophyllum 
a la reduction du trongon binuclee, completement supprime 
dans Endophyllum uninucleatum. 

Pareille suppression de la phase binucleee du developpe- 
ment n’est pas sp^ciale a notre Endophyllum parmi les 
Champignons; si on ne la connait pas chez d’autres Uredi- 
nees on la retrouve chez quelques Basidiomycetes ou elle 
coexiste avec une morphologie ordinairement en rapport avec 
une structure binucleee : e’est ainsi que Maire (1901,1902) 
etudiant deux Hygrophorus , //. c.onicus et H. ceraceus , les 
a trouv6s formes exclusivement de cellules uninucleees, y 
compris leurs jeunes basides; il a vu dans cette constitution 
de leur appareil nucleaire une raison suffisante pour les 
retirer du genre Hygrophorus et les placer dans un genre 
voisin, cree a leur intention, le genre Godfrinia . 

Des Godfrinia de Maire et de notre Endophyllum uninu¬ 
cleatum on peut rapprocher egalement le cas des basides, 
des le debut uninucleees, queKniep (1911) a rencontrees sur 
le mycelium uninuefee de VArmillaria mellea; les basides 
nees sur le chapeau sont a l’origine binucleees. 

Tous ces cas montrent que la forme des appareils repro- 
ducteurs, basides, carpophores, ecides, n est pas liee d’une 
maniere rigide au nombre des noyaux que renferment les 
cellules; il y a dissociation de la morphologie et de la struc¬ 
ture nucleaire.. L’evolution des basides myceliennes de 
VArmillaria mellea , des basides du Godfrinia conica et du 
Godfrinia ceracea se fait normalement, plfenorneoes 
nucleaires mis a part, bien que le mycelium qui les porte 
soil uninuclee. Les ecidiospores de notre Endophyllum 
se formant et germent en un promycelium bien que la 
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duplication des noyaux n’ait pas lieu a la base de l’ecide. 

Plusieurs auteurs n’ont pas considere le cas de notre 
Endophyllum comrae aussi simple que ceux que nous venons 
de rappeler ; le caractere succinct de notre Note prelimi- 
naire permettait diverses hypotheses au sujet de la forme 
dont elle etait I’objet. (Jne connaissance plus precise de 
notre Endophyllum , fondee sur l’ytude de la germination de 
ses spores et des premiers developpements de ses ecides, va 
nous permettre de discuter aujourd’hui les diverses hypo¬ 
theses que nous nous etions autrefois posees sans les for- 
muler et qui nous ont ete proposees depuis par les savants 
qui ont bien voulu s’interesser a la forme ecidienne nouvelle 
que nous avons decrite. 

Vuillemin (1912) pense que noire forme ecidienne uninu- 
cleee est une premiere forme ecidienne qui doit etre suivie 
d’une seconde, celle-ci normale et presentant a sa base une 
duplication de noyaux. VEndophyllum Euphorbia etudie 
par Sappin-TroufTy rdaliserait cette ecidie de redoublement 
dont les ecidiospores binucl£ees germeraient en un promy¬ 
celium. L’hypothese de Vuillemin ytait valable au moment 
ou elle a ete emise puisque notre Note pr^liminaire ne men- 
tionnait pas la possibility de la germination des spores en 
un promyc6lium ; nous savons maintenant que les 6cidios- 
pores de notre forme ecidienne uninucleee germent comme 
des teleutospores, malgre leur caractere uninuclyy, et que 
revolution de notre Endophyllum uninucleatum se poursuifc 
jusqu a la production des basidiospores sans qu’une cellule 
binudeee se forme et sans qu’il y ait redoublement du stade 
ecidien. 

Fischer (1912) a sugg£ry une autre conception de notre 
forme ecidienne uninucle6e: si on ne voitpas deux noyaux 
dans les cellules de notre £cidie c’est qu’ils se sont d6j k 
fusionnes a un stade precoce du developpement. Cette 
hypothese si elle 4tait verifies offrirait un argument en 
favour des id6es de Vuillemin et de Maire sur l^qui- 
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valence d’une cellule a deux noyaux haploides et d’une 
cellule a un noyau diploide, aussi il importait de reconnaitre 
si le noyau unique des cellules de noire ecidie etait un 
noyau haploide ou un noyau diploide. Nous nous somtnes 
assuree que ce noyau est un noyau haploide. En effet, nous 
avons observe sa division dans les cellules basales et dans les 
cellules-meres des 6cidiospores. 

Au repos c’est un noyau generalement arrondi avec un 
nucleole spherique excentrique, un nucleoplasme reticule, 
une membrane nette et un centrosome bien visible. 11 a sen- 
siblement les dimensions d’un noyau d’Endophyllum En - 
phofbise a cellules binucleees. Quand il se divise le reseau 
se transforme directement en deux chromosomes; pendant 
ce temps la membrane nucleaire disparait et le nucleole est 
rejete dans le cytoplasme (PI. XXI, fig. 3). Les deux chro¬ 
mosomes se divisent longitudinalement (PI. XXI, fig. 4) 
puis se placent au milieu d’un fuseau qui apparait bientot. 
Les deux moities de chaque chromosome seseparent ensuite 
et le stade suivant montre quatre chromosomes-fils qui se 
dirigent par paires vers chacun des poles du fuseau (PI. XXI, 
fig. 6, 5). La division observee presente done les caracteres 
que nous avons signales lors de la mitose vegetative de 
Phragmidium subcorticium (M me Moreau, 1913 2 ) ; e’est une 
mitose somatique ordinaire, une mitose typique a deux chro¬ 
mosomes e’est-a-dire presentant le nombre t haploide de 
chromosomes. 

Les noyaux de l’^cidie a cellules uninucleees que nous 
avons d6crite sont done des noyaux haploides. S iIs resul- 
taient d’une fusion comme le suggere Fischer il faudrait 
que cette fusion soit suivie immediatement d une reduction 
chromatique. 11 serait raisonnable de penser dans 1 hypo- 
tbese de Fischer qu’une cytogamie a lieu entre deux cellules 
basales, que leurs noyaux se fusionnent en un seul qui dfcs 
ses premieres divisions subit la reduction chromatique. Les 
figures de division que nous a ofiertes le noyau de la cellule 
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basale lors de sa premiere division (PI. XXI, fig. 6) sont fort 
differentes des aspects des mitoses rSductrices que nous con- 
naissons bien et que nous etudierons longuement plus tard ; 
le noyau de la cellule basale des sa premiere division pr6- 
sente le nombre haploide de chromosomes. D ailleurs nous 
n’avons vu aucun des phenomenes preparatoires qu’entrai- 
nerait une reduction chromatique a ce stade : ni noyaux en 
fusion, ni noyaux apparies, ni aucun phenomene de conju- 
gaison cellulaire ou de migration nueleaire. Nous navons ren¬ 
contre non plus aucun de ces phenomenes aux autres stades 
dn developpement. Ayant suivi dans le detail et pas a pas 
revolution de l’ecidie de notre Endophyllum, depuis ses tout 
premiers debuts jusqu’a la formation de ses 6cidiospores, 
nous sommes en mesure d’aflirmer que rien dans son histoire 
ne justifie l’hypothese d’une fusion precoce de noyaux. 

Nous pouvons dire egalement qu’il ne se produit aucune 
duplication des noyaux qui serait suivie d’une degeneres- 
cence precoce de Tun d eux. 

Guilliermond (1913) et Ramsbottom (1912) ont interprets 
notre forme ecidienne uninucleee comme un cas de parthe- 
nogenese.. Cette interpretation exige l’assimilation prealable 
des cellules basales a des gametes et de la cytogamie a une 
fecondation. On verra plus tard que nous ne pensons pas 
que la fusion des cellules chez les Uredinees soit toute la 
fecondation, ni meme qu’elle en soit Ja parlie la plus impor- 
tante, aussi nous ne considerons pas notre forme ecidienne 
comme un cas de parthenogenese entierement comparable a 
la partbenogenese des etres superieurs. 

Chez notre Endophyllum uninucleatam il y a suppression 
de tous les phenomenes qui chez les autres Uredinees sont 
en rappCft avec la sexualite par suite de l’absence des ph6- 
nomenes de cytogamie ; on peut dire qu’il y a apocylo- 
gamie ; celle-ci entraine la suppression do trongon Jbinu- 
cl6e, Tapogamie (apokaryogamie) dans la t61eutospore, par 
suite la suppression de la reduction chromatique. 



CHAP1TRE II 


l’ORIGINE DU TRON<;ON BINUCLEE CHEZ LES UREDINEES 
DEPOURVUES D’ECIDIES. 


Nous avons etudie dans le chapitre precedent le mode 
general de duplication des noyaux chez les Ur^dinees pour- 
vues d’un sore ecidien. La duplication des noyaux n’est pas 
li6e d’une maniere rigide a la formation d ? une 6cide: notre 
forme ecidienne uninucleee constitue un cas ou une ecidie 
nait sur un mycelium uninuclee sans que la condition binu- 
cl6ee s’etablisse ; d’autre part des 6cidies peuvent naitre sur 
des myceliums biouclees sans que des cytogamies aient lieu 
comme cela se passe dans les 6cidies et les ca^omas de 
redoublement. On congoit done qu’il n’y ait pas de rapports 
etroits entrela production d une ecidie et la duplication des 
noyaux et que P^cidie ne se faisant pas la duplication des 
noyaux se realise cependant : c est ce qui arrive dans tout 
un ensemble de formes incompletes depourvues d ecidies. 
Bien que Petude .de ces types incomplets presente le plus 
grand intGret Porigine du trongon binuclee dans ces formes 
a 6t6 peu. recherchee ; nous avons rappele precedemment 
les resultats de Maire (1899) relatifs a une hypo-forme, 
Puccinia Liliacearum , ceux de Christman (1907) sur une 
brachy-forme, Phragmidium Potentillse-canadensis, d’Olive 
(1908 *) sur une micro-forme, Puccinia transformans , de 
Werth et Ludwigs (1912) sur une autre micro-forme, Pucci - 
nia Malvacearum . 

Nous avons 6tudie quatre especes du typ e micro, pourvues 
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seulement de teleutospores, el nous nous sommes surtout 
attachee a rechercher la maniere dont s’6tablit dans ces 
especes la structure binucle^e. 


§ 1. — Puccinia Malvacearum Mont. 

Puccinia Malvacearum (1) d^veloppe ses teleutospores au 
printemps et en ete sur les deux faces des feuilles de 
pjusieurs Malvacees. Ce sont de jeunes feuilles Althea 
rosea parasitees par cette Uredinee qui nous ont fourni les 
materiaux pour cette etude. 

Le mycelium qui circule a 1’interieur de la feuille est un 
mycelium uninucl^e ; il forme par endroits sous T6piderme 
un tissu pseudo-parenchymateux aux cellules uninucleees. 
Les cellules proches de 1’epiderme s’allongent et s’elar- 
gissent un peu (PI. XXII, fig. 1), se mettent bientot par 
paires et se fusionnent (PI. XXII, fig. 2,6) : la cloison qui 
separe deux cellules se dissout d’abord a la partie superieure 


(1) C'est dans le mycelium et les jeunes teleutospores du Puccinia 
Malvacearum que pour la premiere fois chez les Ur6din6es Beauverie 
(1914) a signals l’existence d'un chondriome. A. la meme epoque nous 
poursuivions nous-mdme des rechercbes sur le mdme sujet et nous avons 
pu completer la description de Beauverie iu, chondriome de Puccinia Mal¬ 
vacearum par l’etude des teleutospores Ag£es de cette Ur6din£e (M»« Mo¬ 
reau, 1914 4 ). Le stroma sous-hymenial nous a montrdcomme a Beauverie 
quelques chondriocontes mais surtout de trfcs petites mitochondries 
(PI. XXYIU, fig. 15). Dans les jeunes teleutospores, avant la fusion des 
noyaux, et dans les pedicelles les chondriocontes ne nous ont pas sembie 
aussi nombreux qu’il l’a paru k Beauverie ; pour nous, 1& encore, ce sont 
les mitochondries qui dominent (PI. XXV1H, fig. 16, 17). Dans les vieilles 
teleutospores, apr£s la karyogamie, il n’y a plus de chondriocontes mais 
seulement des mitochondries de tallies diverses (PI. XXV11I, fig. 18). Les 
mitochondries deB teleutospores, jeunes ou vieilles, sont de taille plus 
grande que cedes du mycelium. 

(La technique employee est la methode IV de Begaud : coloration 4 
Thematoxyline au fer de Heidenhain apr£s fixation au melange bichro¬ 
mate de potassium et formol). 
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puis disparait progressivement jusque vers la base ; 41 en 
r6suite une cellule binucleee origine d’un mycelium binuclee 
qui produira bientot les teleutospores. Une courte chaine de 
deux ou trois cellules binucleees s’etablit en effet sur le 
premier article binuclee forme (PI. XXII, fig. 7 a 9); elle se 
termine d’abord par une cellule-mere de teleutospore puis 
par une teleutospore avec son p£dicelle. 

La fusion a quelquefois lieu entre deux cellules d’inegales 
dimensions mais nous navons pas constate lephenomene de 
migration nucieaire signale par Werth et Ludwigs (1912). 
D’apres nos observations la condition binucleee s’etablit ici 
par un phenomene de cytogamie semblable a ceux que nous 
avons rencontres dans les Uredinees pourvues d’ecidies. 
C’est aussi le meme mode de duplication des noyaux que 
nous allous rencontrer dans deux autres micro-formes, 
Puccinia Buxi et Uromyces Ficarise. 


§ 2. — Puccinia Buxi D. C. 

Puccinia Buxi presente au point de vue historique un 
grand int6r£t : c’est dans cette espece qu’a ete decouverte 
en 1893 par Dangeard et Sappin-Trouffy la fusion nucieaire 
dans la teleutospore des Uredinees ; elle constitue le 
premier exemple connu de la fusion de noyaux dont 1’exis- 
tence est g£n6rale chez les Champignons superieurs et qu on 
d£signe sous le nom de karyogamie dangeardienne. 

Aucune attention sp^ciale n’a el6 portee sur l’origine du 
tvouQon binuclee dans cette micro-forme. Sappin-Trouffy 
(1896*)abien observe que les teleutospores jeunessontbinu- 
. cie^es et que le mycelium v6g6tatif qui parcourt les espaces 
intercellulaires de la feuille du Buxus sempervirens est 
uninucl£6 mais il p’a pas vu comment se fait le passage de la 
structure juninucleee k la structure binucleee ; c’est sur ce 
point precis du d6veloppement que nos recherches out port& 

43 
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Les feuilles d eBuxus semperuirens sontsouvent attaquees 
au printemps par le Puccinia Buxi. Le mycelium forme des 
massifs de cellules uninuele6es entre les cellules de la plante 
hospitaliere; il p6netre m6me a I’interienr de ces dernieres 
et y developpe de nombreux sugoirs cylindriques qui se 
mettent par leur extremite libre en contact avec le noyau de 
la cellule (FI. XXII, fig. 10). Eneteil y aepaississementdes 
endroits infect&s de la feuille a la suite d’un allongement 
des cellules palissadiques et d’un renflement des cellules 
du tissu lacuneux ; a la suite de cet epaississement, a ces 
mfemes places, les teleutospores se developpent. 

On voit sous lepiderme, souvent sur les deux faces de la 
feuille de I’hote, des stromas myceliens bien developp^s 
dontles cellulessuperieures sont allongees(Pl. XXII,fig. 11). 
Ces cellules pressees les unes contre les autres se fusionnent 
par paires a un stade ulterieur. Les fig. 12, 13, 14 
(PI. XXII) permettent de croire que la fusion peut avoir lieu 
entre deux cellules diversement placees 1’une par rapport a 
l’autre. Des restes de fusions de cellules placees cote a cote 
sont representes fig. 14, 15 (PI. XXII); ces figures mon- 
trent des cellules a deux jambes qui ont deja separ6 une 
cellule binucleee a leur partie superieure. Le premier dika- 
ryocyte donne naissance a une ou deux cellules binucl6ees 
(PI. XXH, fig. lfi) et une cellule-mere de teleulospore se 
forme. La cellule-mere se divise en deux: teleutospore et 
pedicelle sont ainsi produits. 

Comme nous le voyons, un petit nombre de generations 
de cellules binucleees separent la teleutospore de la premiere 
cellule & deux noyaux. Celle-ci r^sulte, comme chez Puc¬ 
cinia Malvacearum, de la fusion de deux cellules. Nous 
retrouvons ici encore le m£me processus de duplication des - 
noyaux, le m&me phenomene de cytogamie a la base du 
teleutosore. 
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§ 3. — Uromyces Ficarise (Schum.) Winter. 

Uromyces Ficarise est une Ur6dinee incomplete que 
certains auteurs consid&rent comme une micro-forme etque 
d’autres rapportant au type h6mi. On trouve parfois en effet 
quelques ur6dospores parrai les t61eutospores ce qui permet 
a Uromyces Ficarise de prendre place parmi les hemi-Ure- 
din6es, mais Texistence des ur^dospores est inconstante et 
Uromyces Ficarise accomplit le plus souvent son d6velop- 
pement selon le type micro. Les echantillons que nous avons 
recoltes, et que nous 6tudions ici, ne nousont montre que 
des t61eutospores (1). 

D’autre part les avis des auteurs different sur le nombre 
des noyaux que renferment les cellules myceliennes. D’apres 
Sappin-Trouffy (1896 2 ) les noyaux sont au nombre de deux 
par cellule. D’apres Blackman et Fraser (1900) les hyphes 
de la base du teleutosore sont binuclees mais il n’y a qu'un 
seul noyau par cellule dans le mycelium general. C'est ce 
que nos observations ont continue et nous avons pu suivre 
le passage de la condition uninucl6ee a la condition 
binucI66e a la base du teleutosore. 

Le mycelium intercellulaire est k cellules uninucI66es 
(PL XXlII.fig. 1). 

La duplication des noyaux se fait a la base du teleutosore 
a des hauteurs variables. Les hyphes forment d’abord sous 
l’epiderme de I’hdte un stroma aux cellules uninuc!66es. 
Plus tard on trouve des cellules uninucle6es et des cellules 
binuclees (PL XXIII, fig. 4,6). La duplication des noyaux 
estr6alis6e par la fusion de deuxcelli^es voisines(PI. XXIII, 
fig. 2 a 4). Plusieurs generations de cellules binucleies se 
succ&dent avant la formation de la teieutospore. La cellule 

' (I) Us furent rdcOltSs k Fontenay-sous-Bois en 1914. Uromyces Ficarise 
formait des tgieutosores hruns k la face inferieure des feuille* et sur le 
petiole de Ficaria ranuncu hides* 
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terminate de chaque chaine binucleee devient la cellule 
basale, s’allonge, ses deux noyaux sedivisent, une cloison ae 
forme qui separe a la partie superieure une cellule-mere de 
teleutospore. La cellule-mere elle-meme se divise et forme 
la teleutospore et son pedicelle. Plusieurs teieutospores sont 
souvent produites pat la meme cellule basale qui se ramifie 
(PI. XXIII, fig. 5). 

La duplication des noyaux dans cette forme se fait done 
encore ici par un phenomene de cytogamie qui prend place 
a la base du jeune teleutosore mais a un niveau assez 
profond, plus profond que dans les cas precedents. Les 
cellules steriles binucleees, reduites a une courte chaine 
dans les formes precedentes, prennent ici une certaine 
importance. Le trongon binuclee devient preponderant dans 
la micro-forme que nous allons etudier maintenant, Uro¬ 
myces Scillarum . 


§ 4. — Uromyces Scillarum (Grev.) Winter. 

Toutes les micro-formes etudtees precedemment nous ont 
offert des phenomenes tres analogues. Dans toutes on 
observe sur un mycelium uninuctee la naissance des teleu- 
tosores a la suite d’une duplication des noyaux survenue a 
la base du sore. 

Uromyces Scillarum constitue une micro-forme d’un type 
different des precedentes : le mycelium y est binuclee et les 
teieutospores naissent de cellules binucleees sans que rien 
de particulier ait lieu a la base du teleutosore ainsi que la 
chose se passe dans le cas des Uredinees completes ou dans 
le cas des deux brachy-formes Puccinia obiegens et Uro~ 
myces Glycyrrhizse etudi6es par Olive (1913). 

Le caractere binuclee du mycelium vegetatif de VUra - 
myces Scillarum a 6te reconnu par Blackman et Fraser 
(1906); nos observations confirment les leurs. 
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V Uromyces Scillarum Studie par nous formait au mQis 
de mai des teleutosores brun fonc6 disposes en cercles 
conoenlriques sur les deux faces des feuilles d'un Endymion 
nutans (1). Le mycSlium intercellulaire est forme d articles 
binuclees (PI. XXIII, fig. 7 a 9 ); il donne naissance directe- 
ment aux t&eutospores. II y a d’abord, sous lepiderme, for¬ 
mation d’un massif d’hyphes a cellules binucleees sensible- 
ment isodiametriques (PI. XXIII, fig. 10) ; les cellules de la 
partie sup6rieure s’61argissent ensuite, s’allongent, devien- 
nentdirectement les cellules basales du teleutosore (PI. XXIII, 
fig. 11). On n'observe aucun phenomene de cytogamie a la 
base du sore. 

On peut done distinguer parmi les micro-formes deux 
types de developpement selon que les teleutosores se 
forment sur un mycelium vegetatif uninucl66 ou sur un 
mycelium vegetatif binuclee. Entre ces deux types extremes 
se placent des intermediates comme Uromyces Ficariw ou 
le troncon binuclee prend une certaine importance au-des- 
sous des teleutospores. 

Ces deux cas, morphologiquement tres semblables, sont 
tres differents au point de vue nucleate. Dans Fun deux 
Pappareil vegetatif est a cellules unirrucleees, dans l’autre 
ilest form6 de cellules a deux uoyaux. 

Dans le premier type des phSnomenes de cytogamie se 
produisent a la naissance du sore, dans le second la struc¬ 
ture binucleSe est realisee d’une maniSre precoce et sa 
naissance doit Stre recherchee soit dans le mycelium vSgS- 
tatif, soit a son origine. — 

Nousignorons ou et comment se fait la duplication des 
noyaux chez Uromyces Scillarum mais il nous parait vrai- 
semblable de croire qu’elle se produit des la germination 
de la sporidie ou a un moment precoce du developpement 
aausque rien dans la morphologie des cellules ne trahisse 

(I) Materiel r6colt<§ k Fontenay-soua-Bois, en mai 1014. 
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l’existence desphenomenes intimes qui modifient leur struc¬ 
ture nucleaire. En effet, le cas de YUromyces Scillarum nous 
semble tout a fait comparable a celui des Basidiomycetes ou 
les basides se forment sur un mycelium fcinuclee sans qu’on 
sache dans la plupart des cas l’origine de sa structure binu- 
cleee. Ou sait cependant que chez Hypochiuis terreslris le 
premier dikaryon se fait dans la basidiospore d’apres Kniep 
(1913), que chez les Coprins d’apres Nichols (1904), chez 
Coprinus nycthemerus d’apres Kniep (1913) il se forme en 
un endroit quelconque du mycelium mais a une periode 
precoce du developpement. Le premier dikaryon de l’f/ro- 
myces Scillarum doit sans doute se faire dans les memes 
conditions que le premier dikaryon des Basidiomycetes. 


De toute l’etude que nous venons de faire de Forigine 
des dikaryocytes chez les UredinGes fondee sur Fobserva- 
tion de formes completes et de formes incompletes, de formes 
pourvues d ecidies et de formes sans ecidies, il resulte que 
le phenomene le plus general qui donne lieu a la duplication 
des noyaux de ce groupe de Champignons consiste en un 
phenomene de cytogamie qui prend place en general a la 
base d’un caeoma ou d’une 6cidie mais qui peut aussi se 
faire a la base d’un autre sore quand le sore ecidien fait 
defaut. L’etude du dernier cas ^tudie nous montre que la 
duplication des noyaux n’est pas neeessairement H6e a la 
naissance d’une fructification et qu’elle peut se faire en un 
autre endroit du developpement comme cela se produit chez 
les Basidiomycetes. 

Nous tirerons parti de ces donn6es pour rechercher dans 
le prochain chapitre quelle est la signification de la dupli¬ 
cation des noyaux chez les Ur6dinees et d’une mani&re 
gen6rale chez les Champignons au point de vue des ph£no- 
menesde la sexualite chez ces veg6taux. 



CHAPITRE III 

LA, SIGNIFICATION SEXUELLE DE LA CYTOGAMIE. 


Si Ton met a part le cas tres special de VEndophyllum 
que nous avons decrit comme forme ecidienne uninucleee 
toutes les Uredinees jusqu’ici connues possedent un trongon 
binucl6e dont l’importance dans le cycle evolutif est parfois 
considerable et qui occupe quelquefois le cycle Evolutif 
toutentier. Cette structure biimcleee a 6t6 consider^ par 
tous les auteurs comme ayant des rapports etroits avec la 
reproduction sexuelle soit qu’elle precede la fecondation, 
comme le veulent Dangeard et Sappin-Trouffy, soit qu'au 
contraire elle lui succede, comme le veulent la plupart des 
auteurs. L’opinion qui voit dans la duplication des noyaux 
chez les Champignons une consequence de la fecondation 
a gagne du terrain dans ces dernieres annees grace aux 
descriptions qu’ont donn6es Schikorra (1909), Claussen 
(1912), BessonoU (1914 u 2 ) des phenomenes cytologiques 
qui prennent place a la base du perithece de certains Asco- 
mycetes. D’apres eux, le ou les noyaux venus de l’anthSridie 
s’accoleraieot sans se fusionner au noyau unique ou aux 
noyaux multiples de 1’oogone et les paires de noyaux ainsi 
associ6s formeraienfc autant de dikaryons dont 1’ensemble 
©st comparable au trongon binucl66 des Ur6din6es. Nous 
ii’avoBS pas k discuter ici la conception de ces auteurs ni 
1’exactitude des faits sur lesquels elle repose mais, en ce 
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qui concerne les Uredinees, il ne nous parait pas que le pre¬ 
lude de la formation du trongon binucl^e constitue une 
fecondation. Nous discuterons successivement les deux 
opinions qui ont 6te 6mises a ce point de vue au sujet des 
phenomenes de duplication des noyaux : les uns, avec Vuil- 
lemin (1896), Maire (1900 2 ), considerent que la duplication 
des noyaux a l’origine du trongon binuclee constitue un acte 
entierement comparable a la fecondation des etres sup6- 
rieurs ; d’autres (Christman, 1905; Pavillard, 1912) consi¬ 
derent que le meme phenomene constitue un premier acte de 
la fecondation dont l’acte tinal prend place dans la teleu- 
tospore lors de la fusion dangeardienne. 

Pour la plupart des auteurs les cellules qui se fusionnent 
dans le phenomene de Christman sont des gametes, 
regoivent le meme nom que les cellules qui, chez les ani- 
maux et les plantessuperieures, fusionnent leurs noyaux peu 
apres leur union. 

L’un des principaux arguments des defenseurs de cette 
maniere de dire consiste a considerer que la fusion des 
cellules chez les Uredinees tient vraiment la place d’une 
incontestable fecondation : a leurs yeux les cellules copu- 
latrices sont de veritables gametes, des gametes femelles, 
des oospheres qui recevaient autrefois la fecondation par des 
spermaties. Cette fecondation est aujourd’hui disparue mais 
il reste des vestiges de son appareil initial sous la forme 
d’un trichogyne qui surmonte enGore quelquefois les cel¬ 
lules en copulation ; ce trichogyne jouait, pense-t-on, un 
role comparable a celui du trichogyne des Floridees. On le 
voit, cet argument est lie de tres pres a Tadoption de la 
theorie de l’origine des Uredinees et des Champignons sup£- 
rieurs aux depens des Floridees; une telle parente nous 
parait assez peu fondle pour qu’un argument qui lui emprunte 
toute sa valeur perde a nos yeux toute son importance* 

Les partisans de I’assimilation des cellules copulatrice%; 
des (Jredinees a des gametes disposent d’un argument plus. 
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sErieux relatif a la comparaison du resultat de cette copu¬ 
lation de cellules avec le rEsultat de la fEcondation des 
plantes superieures. Chez celles-ci la lEcoudation ouvre une 
phase nouvelle dans le cycle Evolutif, la phase diploide; 
chez les UrEdinEes les deux noyaux rEunis dans les 
cellules du .tron^on binuclEE paraissent a Vuillemin et E 
Maire Equivalents au noyau diploide du sporophyte des 
plantes superieures. Les partisans de cette maniere de voir 
admettent que Tensemble des deux noyaux d’un dikaryocyte 
d’UrEdinEe correspond a un noyau unique de sporophyte de 
plante superieure et constitue une unite biologique dont 
l’existence est consacrEe par le nom de dikaryon. Exa- 
minons cette conception : le dikaryon reprEsente-t-il un 
noyau diploide ou deux noyaux haploides rEunis dans 
une meme cellule ? Constitue-t-il vEritablement une unite 
nuclEaire assimilable a 1’unitE nuclEaire d’un noyau 
diploide ? 

Nous ne le pensons pas. 

Les mitoses conjuguEes qui frappent a la fois les deux 
noyaux d’un dikaryon ne sont qu’un cas particulier de la 
simultanEitEavec laquelle se divisent des noyaux en nombre 
quelconque rEunis au sein dun meme protoplasme et rece- 
vant de ce dernier aux mEmes moments les mEmes impul¬ 
sions. Ce n’est pas un phEnomeneplus frappant que I a simul- 
taneitE et parfois le synchronisme fidEIe pvec lequel se 
divisent les noyaux dans le thalle des Vaucheria (von Kurs- 
sanow, 1911), dans celui des MucorinEes (Moreau, 1913 2 j, 
dans les oogones et les anthEridies des PEronosporEes 
(Stevens, 1899) et des SaprolEgniees (Davis, 1903), dans 
les sporanges des Vampyrelles (Dangeard, 1900) et dans 
d’autres structures cEnocytiques. Et de mEme que dans ces 
divers examples le synchronisme de la division des noyaux 
n’est pas toujours rEalisE d’une maniEre parfaite de mEme 
les 4sux noyaux d’un dikaryon ne se divisent pas toujours a 
la fois, nous avons rencontrE quelques cas ou Tun des 



M~ F. MOREAU 


200 

noyaux etait dans un etat de division avancie alors que 
l'autre entrait a peine en division. 

li existe egalement des cas ou les deux noyaux du dikaryon 
n ont pas du tout la mSme destinee. Maire (1900 1 ) a fait 
connaitre chez Endophijllum Sempervivi la d6g6nerescence 
de 1’un des noyaux dans l’ecidiospore, il faut done admettre 
une dissociation de 1 unite nucleaire que constituerait le 
dikaryon, il faut croire a l’ind£pendance des noyaux dont 
l’un persiste alors que 1’autre disparait; peut-etre pourrait- 
on meme penser que la disparition de Tun d’eux est le 
resultat d’un antagonisme, la consequence d’une concur¬ 
rence qui s’exergait entre eux. 

Que dira-t-on maintenant des cas nombreux observes par 
les auteurs, et rencontres egalement par nous, ou des tiles 
de cellules se maintiennent regulierement avec trois, parfois 
quatre, noyaux par cellule ? L existence de cellules regu¬ 
lierement trinucieees au cours de revolution d’un trongon 
binuclee est un phenomene frequent qui se rencontre non 
seulement chez des Uredinees mais encore chez des Proto- 
zoaires pourvus de dikaryons : e’est ainsi que Dangeard 
(1910; la observe chez des Arcella dont quelques individus 
pourvus de trois, quatre et meme six noyaux transmet- 
taient ce meme nombre de noyaux aux cellules resultant de 
leur division. Dira-t-on qull s’agit la de nouvelles unites 
biologiques, equivalentes chacune a un noyau unique qui 
renfermerait 3n, 4n ou 6n, chromosomes et Texistence de 
ces unites nucleaires s’imposera-t-elle au point qu'on cree 
poor elles les vocables de tri,tetra, ou hexakaryon ? Mais 
la meme conception vaudrait pour les structures c6nocy- 
tiquesau moment des divisions simultanees de leurs noyaux; 
tout l’appareil nucleaire d’une zygospore de Mucorinee 
equiyaudrait a un noyau unique pourvu d’un grand nombre 
de chromosomes. Nous ne pensons pas que 1 m defenseurs 
de l’id6e du dikaryon. considere comme equivalent & un 
noyau double adoptent pour les noyaux des zygospores cette 
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maniere de dire qui entratnerait Tabandon de toates 
nos id6es relativement a la structure nucl&jire de tous les 
6tres c6nocytiques. 

Nous opposons d'autre part aux auteurs qui considered 
la cytogamie des Ur6din6es comme une fusion de gametes 
et le premier dikaryocyte comma un oeuf une objection qui 
nous estsugg^ree par la comparaison de l’origine du tron- 
gon binuclee chez les Uredinees et chez les autres Cham¬ 
pignons : chez les Uredinees le premier dikaryon nait de 
la fusion de deux cellules ; ailleurs (Penicillium) il nait de la 
fragmentation en cellules binucl^ees d’un ascogone primi- 
tivement multinuclee (Dangeard, 1907) ; chez certains 
Basidiomycetes (Hypochnus) il prend naissance par la 
division du noyau unique de la basidiospore (Kniep, 1913); 
chez certains Ascomycetes (Hypomyces) l’ascogone aux 
cellules binucl66es provient d’un ascogone aux cellules uni- 
nucle^es par division dans chaque cellule du noyau unique 
qu’elle renfermait (Moreau, 1914) ; ailleurs encore (forme 
rhacophyll£enne de Psathyrella disseminata) le nombre des 
noyaux est amene a deux par la degen&rescence des noyaux 
supplementaires (Moreau, 1913 1 ) ; chez les Uredinees elles- 
m6mes Holden et Harper (1903) citent le cas du Coleos - 
porium Sonchi-arvensis ou la sporidie divisant son noyau 
forme le premier dikaryocyte et Maire (1900*) attribue 
Torigine du premier dikaryon dans VEndophyllum Semper - 
vivi a une division de noyau non suivie de la formation d’une 
cloison. Tous ces ph^nomenes qui prGludent a l etablissement 
du tron$on binucle6 sont homologues ; la signification 
sexuelle de l’un entraine la meme signification sexuelle pour 
les autres. Si nous voyions une fecondation dans les cyto- 
gamies des Uredinees nous serions amends a interpreter de 
mduie des ph6nom&nes purement v6getatifs comme une 
d6g£n6rescence de noyaux ou une division mitotique banale. 

Nous fondant done sur la fragility de la theorie de la 
descendance des Uredio6es aux d6pens des Florid^ee, 
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d’autrepart nous refusant a considerer deux noyaux situes 
dans une meme cellule comme un complexe nucleaire equi¬ 
valent a un noyau unique diploide, considerant la diversity 
des methodes qui assurent chez les Champignons la nais- 
sance du premier dikaryon et reconnaissant I’impossibilite 
de les assimiler toutes a une fecondation nous rejetons 
l’opinion qui voit dans la fusion des cellules a l’origine du 
trongon binuclee des Ur^dinees toute la fecondation et nous 
nous demandons maintenant si ce phenomeue ne constitue 
pas une partie de la fecondation dont il serait le premier 
episode. 

Nous nous heurtons ici a la difficulty de dyfinir d’une 
faQon precise le terme de fecondation. Ce nom, employe 
par les anciens zoologistes pour les animaux superieurs a 
une epoque ou on ignorait les phenomenes intimes de la 
reproduction sexuelle, a du changer de sens avecles progres 
de nos connaissances sur la reproduction. La fecondation 
chez les animaux designait encore recemment d’une maniere 
exclusive la fusion de deux gametes ; le mot acquit chez les 
vegetaux le meme sens apres avoir perdu celui d’union du 
tube pollinique et de l’ovule. Plus tard, quand fut attribute 
aux noyaux toute l’importance qu’on leur donneaujourd’hui, 
le mot de fecondation designa pour certains auteurs la 
lusion des noyaux ; celle-ci devint le phenomena capital de 
la reproduction sexuelle. Enfin les connaissances r6centes 
sur la reduction chromatique laissent croire que c’est pen¬ 
dant ce plfenomene que s’unissent les substances pater- 
nelle et maternelle; on pourrait peut-etre penser que la se* 
trouve le plfenomene capital de la reproduction sexuelle. 
Quoi qu'il en soit le mot de fecondation 6veille aujour- 
d’hui la notion de trois ordres de phenomenes : une 
fusion de cellules, une fusion de noyaux, une reduction 
chromatique. 

Chez les animaux superieurs ces trois plfenoofenes sont 
lfes d’une maniere 6troite: la reduction chromatique pr6cfede 
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iranfediatement la formation des gametes et la fusion de ces 
derniers est suivie de pres par la fusion de leurs noyaux. 
Dans beaucoup dautres cas ces trois phenomenes se suc- 
cedent immediatement quoique dans un ordre different: 
ainsi chez les Algues (Spirogyra d apres Kar£ten (1908) et 
Trondle (1911), Zygnema d’apresDangeard(1909) et d’apres 
Kurssanow (191 l),Chlamydomonas d’apres Dangeard (1898)) 
les phenomenes sexuels debutent par la fusion des gametes, 
continuent par la fusion des noyaux suivie immediatement 
par la reduction chromatique. Fusion cellulaire, fusion 
nucleaire, reduction chromatique constituent chez ces etres 
ce qu’on peut appeler l’acte sexuel complet. 

Chez d’autres etres vivants ces trois phenomenes peuvent 
se dissocier dans le cycle evolutif; c’est ainsi que chez les 
Fougeres et chez les plantes superieures la reduction chro¬ 
matique ne suit pas immediatement la fusion des noyaux et 
que chez les Uredin^es la fusion nucfeaire ne suit pas imme¬ 
diatement la fusion cellulaire ; on peut cependant considerer 
que des rapports etroits relient ces trois phenomenes et on 
peut dire que la fecondation au sens large du mot commence 
chez les Ur£dinees avec la fusion des cellules et se termine 
par la reduction chromatique. C’est en ce sens qu on peut 
soutenir avec Christmann et Pavillard que si la fusion des 
cellules a la base des ecides n’est pas la fecondation elle en 
constitqe le premier episode. 

Cependant il s'agit dans cette manfere de voir de la 
fecondation comprise dans un sens tres large. Presque tous 
les biologistes qui ont parle de la fecondation en ont fait un 
ph6nom&ne localise dans le temps et dans 1’espace, un phe- 
nom&ne ayant lieu en un point precis du cycle evolutif et 
dans un organs dhterminh ; ils ont employe le mot de 
fecondation dans un sens restraint et c’est ainsi qu on 
Pentend quand oh dit que la fecondation chez les Uredinhes 
se fait tors de la fusion des cellules on lors de la fusion des 
noyaux. Nous pensons que peu de biologistes refuseat le 
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nom de fecondatiou an sens large a I’ensemhle des trois 
phenomenes de l’acte sexuel complet et que les divergences 
ne naissent que lorsqu on parle de la f6condation dans un 
sens restreint. 

Avec la pltipart des biologistes nous considerons comme 
fecondation au sens large l’ensemble des phenomenes de 
fusion cellulaire, de fusion nucleaire et de reduction chro- 
malique. Mais les trois episodes de cet acte sexuel complet 
n’ont pas a nos yeux la meme importance : en particulier la 
fusion cellulaire que certains considered comme le pheno- 
mene capital de la reproduction sexuelle chez les Uredin^es 
ne nous parait pas en etre le phenomene essentiel ; cette 
fusion cellulaire peut en elTet manquer au debut de Tetablis- 
sement du trongon binuclee non seulement chez les Ur6- 
dinees mais encore chez d’autres Champignons ou elle est 
remplacee par des phenomenes de nature vegetative tels que 
degenerescences nucleaires ou divisions de noyaux. La 
fusion cellulaire nous parait done ne pas etre le phenom&ne 
capital de l’acte sexuel complet dont les parties essentielles 
sont les phenomenes nucleaires. 

Vuillemin (1912) suggere pourtantque la formation d’une 
cellule binucleee pourrait s’accompagner de la fusion 
d’elements tres importants au point de vue de la sexuality et 
qui, soit par leur manque de forme definie, soit par Tigno- 
ranee ou nous sommes de les faire apparaitre dans des 
preparations colorees, echappent a nos yeux ; il d6signe 
meme sous le nom d’« amorphogamie » 1’ensemble des phe¬ 
nomenes qui constituent ces fusions independantes de la 
morphologic. Nous ne saurions n^gliger I’int6r6t possible 
de ces phenomenes hypothetiques mais nous ne pouvons 
sacritier en leur faveur Timportance que nous avons le droit 
d’atlribuer aux phenomenes certains et bien reconn us qua 
sont les phenomenes nucleaires. 

Les phenomenes nucleaires nous paraissent constituer 
dans retat aotuel de nos connaissances la partie importante 
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de la reproduction sexuelle et nous devons nous demander 
ce qui est le plus essentiel ou de la fusion des noyaux ou de 
la reduction chromatique et auquel de ces deux phenomenes 
revient le nom de fecondation au sens strict. 

Les zoologistes soutenaient autrefois, el cette opinion est 
encore chez eux repandue, que la fusion des noyaux est une 
consequence de la reduction chromatique ; cette conception 
est en contradiction avec ce que nous ont appris les 
recherches sur revolution nucleaire des etres inferieurs qui 
nous montrent au contraire la reduction chromatique etre 
une consequence de la fusion des noyaux. 

La fusion des noyaux est done le phenomene central de l’acte 
sexuel, la fusion cellulaire en est le prelude non necessaire 
et la reduction chromatique en est la consequence proche ou 
lointaine. La fusion nucleaire nous parait, dans l’Gtat actuel 
de nos connaissances, tenir la place preponderate dans 
l’acte sexuel, constituer le phenomene capital de la repro¬ 
duction sexuelle et meriter au sens 6troit du mot le nom de 
fecondation. 

CTest ce phenomene que nous allons maintenant etudier 
chez les Uredinees et comme chez ces etres il est immedia- 
tement suivi par la reduction chromatique la seconde partie 
de ce travail sera consacree a 1’ensemble des deux ph6no- 
menes : fusion des noyaux, reduction chrojnatique. 




DEUXlEME PARTIE 


LA KARYOGAMIE ET LA REDUCTION CHROMATIQUE 


Dans la premiere partie de ce travail nous avons vu com¬ 
ment s’etablit la condition bihucleee dans le cycle evolutif 
des Ur6din6es. Grace a des phenomenes de cytogamie se 
forme un mycelium binuctee producteur d’ecidiospores, 
d’uredospores, de teleutospores. Les phenomenes nucleaires 
dont ces dernieres sont le siege marquenl la fin de la struc¬ 
ture binuclSee et le retour a l’etat uninuclee ; par une fusion 
qui prend place dans la teleutospore agee ses deux noyaux 
se reunissent en un noyau de conjugaison qui des les pre¬ 
mieres divisions manifeste des phenomenes de reduction 
chromatique. Ce sont ces phenomenes de karyogamie et de 
reduction chromatique que nous allons etudier mais avant 
de le faire il convient de bien s’entendre sur le sens precis 
que nousattribuons au mot karyogamie. 

11 faut, en effet, savoir quand on parle de la karyogamie 
chez les Uredinees si on entend la reunion de deux noyaux 
en un seul possedant sous une meme enveloppe nucleaire la 
chromatine des deux autres ou si, avec Vuillemin (1910), ce 
mot ddsigne la reunion de deux noyaux dans une seule 
cellule qui, chez les Uredinees, marque le debut du 
trongon binuclee. La duplication des noyaux est pour Vuil- 
lemin et Maire un phenomena homologue de la fusion des 
noyaux ou karyogamie des Sires superieurs et regoit par 
suite le ui$me nom. Nous avons discute cette conception 

14 
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dans un chapitre anterieur et ce que nous en avons dit nous 
oblige a reserver le nom de karyogamie chez les Uredinees 
a la seule fusion qui prend place dans la teleutospore. Ce 
faisant nous sommes d accord avec la majorite des botanistes 
pour lesquels le terme karyogamie est synonyme de fusion 
de deux noyaux en un seul. 

La fusion des deux noyaux de la teleutospore en un seul 
n’est pas pour Vuillemin et Maire une karyogamie, ils lui 
reservent le nom de karyomixie ; ils designent sous ce vo¬ 
cable une fusion de noyaux suivie immediatement d’une 
reduction chromatique. Ainsi pour eux la fusion des noyaux 
des gametes des animaux superieurs est une karyogamie, 
la fusion des noyaux des gametes d un Spirogyre est une 
karyomixie. 

Nous preferons conserver, comme le font la plupart des 
cytologistes, le nom de karyogamie a la fusion de deux 
noyaux en un seul, cette definition ne prejugeant en rien 
des suites de la fusion : ou bien l’etat haploide se realisera 
des les premieres divisions qui suivront la fusion ou bien 
une phase diploide s’introduira dans le cycle evolutif; le 
phenomene de fusion nous parait le meme dans les deux cas, 
les deux cas ne differant Tun de l’autre que par le caractere 
immediat ou tardif de la reduction chromatique. La karyo¬ 
gamie des Uredinees d^signera pour nous la fusion des 
noyaux qui a lieu dans la teleutospore. 

Les ph6nomenes de karyogamie chez les Uredinees ont 
ete decouverts par Dangeard et Sappin-Trouffy en 1893. 
Cette decouverte marque une date importante dans This- 
toire de la sexualite chez les Champignons puisque c’est a 
cette epoque qu’a ete signalee pour la premiere fois la fusion 
de noyaux qui a ete retrouvee depuis dans tous les autres 
groupes de Champignons superieurs. C’est en m6me temps 
la premiere mention qui a et6 faite d’une modalite nouvelU 
de la sexualite, generalisee depuis chez les Champignons e 
aussi chez les Protozoaires, et qui a re<ju le nom d’auto 
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gamie; a ce point de vue les Uredinees tiennent une place 
capitale dans l’histoire de nos connaissances sur la sexualite 
des etres inferieurs. 

Sappin-Trouffy dans ses Recherches histologiques sur 
les Uredinees » (1896 2 ) a etendu la decouverte de la karyo- 
gamie a un grand nombre d’especes d’Uredinees. Beaucoup 
d’auteurs l’ont retrouvee depuis et nous-meme lavons^ 
observe dans toutes les formes teleutosporiferes que nous 
avons examinees : Phragmidium subcorticium (Schrank) 
Winter, Puccinia Malvaceiimm Mont., Pnccinia Buxi D. C., 
Uromyces Ficarise (Schum.) Winter, Uromyces Scillarum 
(Grev.) Winter, Coleosporium Senecionis (Pers.)Fr., Cohos - 
porium Melampyri (Rebent.)Klebahn, Coleosporium Sonchi 
(Pers.) Lev., etc. La karyogamie pr&sente dans ces formes 
les caracteres indiques par les auteurs, aussi nous ne nous 
y arrfiterons pas. 

La fusion des noyaux dans la teleutospore amene la for- . 
mation d’un noyau diploide. La phase diploide n’est pas de 
longue duree : Sappin-Trouffy a observe que la karyogamie 
est suivie immediatement d’une reduction chromatique. 
Sappin-Trouffy n a pas 6tudie les details de cette reduction 
chromatique mais les figures karyokinetiques qu’il a ren- 
contrees, d’une part dans le mycelium v^getatif, d’autre 
part au moment de la germination de la teleutospore, Font 
conduit a admettre que les deux mitoses qdi se produisent 
lors de la formation du promyc61ium sont des mitoses 
reductrices. 

Dans une Note pr6liminaire Dangeard et Sappin-Trouffy 
(1895) signalent deux chromosomes au cours de la division 
du noyau veg6tatif chez Puccinia Liliaccarum. En 1896 
Sappin-Trouffy 6tend a un grand nombre de cas la descrip¬ 
tion de la mitose a deux chromosomes qu’il avait pr6c6dem- 
ment signalee avec Dangeard. Cette mitose pr^sente les 
memes caracteres dans toutes les especes : la membrane 
nucl6aire disparait et le nucl£ole est abandonn6 a quelque 
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distance sur le c6te ; deux chromosomes se forment et une 
ligne de substance achromatique apparait. Cet axe achro- 
matique est unfuseau, comme nous le verronsplus loin, mais 
Sappin-Trouffy est reserve sur sa signification. Chaque 
chromosome s’etire et se divise en deux ; les noyaux-filles, 
comme le noyau-mere, auront deux chromosomes. 

Lors de la germination de la teleutospore « la premiere 
figure karyokinetique du noyau de fusion au lieu de presenter 
quatre chromosomes , comme ceserait le cas dans une division 
ordinaire, n’en presente que deux ; il y a done dans cette 
division reduction de moitie du nombre des chromosomes du 
noyau sexuel. Les deux chromosomes sont moniliformes et 
places a droite et a gauche d’un axe de substance amorphe 
qui sert d’axe a la division. Leur volume est deux fois plus 
grand que dans les noyaux vegetatifs ; cependant la division 
n’en presente pas moins la m6me marche, les memes carac- 
teres. 

« A peine cette division est-elle achevee que les noyaux 
de la premiere generation commencent une nouvelle bipar¬ 
tition. Ces noyaux ne passent done pas a l’etat de repos pour 
completer par la nutrition leurs elements; la substance chro- 
matique reste compacte et n’augmente pas de volume ; il 
n’y a pas de nucleole ni de membrane nucleaire. Il en 
resulte que les chromosomes sont moitte plus petits que ceux 
du noyau generateur. A part cela, la division n'offre rien de 
particulier. Les deux chromosomes se retrouvent dans les 
noyaux de la seconde generation avec moitie moins de sub¬ 
stance chromatique. 

« En resume, le noyau sexuel subit deux bipartitions suc- 
cessives : la premiere est r&diiciionnclle du nombre des chro¬ 
mosomes ; la seconde est a la fois equationnelle et r^duc- 
tionnelle de la substance chromatique, de telle sorte que les 
quatre noyaux de la seconde g6n£ration sont, par rapport 
au noyau sexuel, des demi-noyavtx , c^st-a-dire des noyaux 
de structure normale ♦ Ce soSfcoes noyaux, ainsi reduits, qui 
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pas&ent dans les sporidies et qui deviennent le point de 
depart des noyaux des nouvelles plantes. » 

Tels sont, d’apres Sappin-Trouffy, les ph6nomenes qu’on 
observe dans le noyau des Uredinees au cours des deux 
sortes de divisions, divisions vegetatives, divisions reduc- 
trices, qui prennent place dans le cycle evolutif complet. 

Les observations de Sappin-Trouffy ont 6te confirmees 
par Maire (1902). Pour Poirault et Raciborski (1895) il 
n’y a qu'un seul chromosome dans le noyau des llredinees. 
Au contraire Juel (1898), Holden et Harper (1903), 
Blackman (1904), Christman (1905), Olive (1908 1 ), 
Hoffmann (1912), Arnauld (1913) croient a l’existence chez 
les Uredinees d’un nombre de chromosomes superieur a 
deux. La plupart de ces auteurs ont etudie la division du 
noyau de fusion qui s’effectue a la germination de la teleu- 
tospore. Nous avons ports une attention speciale a cette 
division ; nous lui avons reconnu les caraeteres particuliers 
d’une division r^ductrice. Ce sont les ph&nomenes dont le 
noyau de fusion est le siege au cours de la reduction chro- 
matique que nous allons decrire; avant de le faire il con- 
vient de savoirquel est le nombre haploide de chromosomes 
de l’Uredinee qui va nous occuper, il convient d etudier la 
mitose somatique. Au cours de cette etude nous verrons 
comment les chromosomes se comportent pendant la mitose 
somatique ; nous pourrons alors comparer les mitoses 
reductrices aux mitoses somatiques. 

Notre 6tude a porte sur le genre Coleosporium . Ce genre 
est assez favorable aux recherches histologiques car chez 
les Coleosporium les noyaux sont relativement gros. 

Division v6g6tative. 

Coleosporium Senecionis (Pers.) Fr. forme au printemps 
et en et6 k la face inferieure des feuilles de Senecio des 
fructifications orang6es, des caeomas, qui constituent* selon 
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nous, avec Poirault et Raciborski (1895), une seconde 
forme ecidienne de Coleosporium Senecionis . La premiere 
forme s’etablit sur Pinus silvestris et on la connait sous le 
nom de Peridermium Pini. 

Sappin-Trouflfy a designe les fructifications qui nous 
occupent sous le nom d’uredosores a cause de leur place dans 
le cycle evolutif. Nous avons dit ailleurs ce que nous en 
pensons : puisque les spores se forment en series lineaires 
avec cellules intercalates nous les considerons comme des 
ecidiospores et nous les appellerons caeomaspores ou eci- 
diospores de seconde formation pour les dislinguer des eci¬ 
diospores de premiere formation qu’on trouve sur le Pin. Ce 
sont des caeomaspores parce qu’elles se forment dans des 
caeomas c’est-a-dire dans des ecidies depourvuesde pseudo- 
peridium et ce sont des ecidiospores de seconde formation 
parce qu’elles naissent sur un mycelium a cellules binu- 
cle6es. 

Les ecidiospores de seconde formation, comme les eci¬ 
diospores de premiere, sont produites en chaines parle jeu 
de cellules basaies; celles-ci decoupent a leur partie supe- 
rieure des cellules-meres d’ecidiospores. Chaque cellule- 
mere se divise ensuite pour donner une ecidiospore et une 
cellule intercalaire. 

Nous avons etudie la division des noyaux : 1° dans les 
cellules basaies avant la formation des cellules-meres des 
ecidiospores, 2° dans les cellules-meres elles-m^mes. Ces 
deux divisions presentent les memes caract&res, ce sont 
toutes deux des mitoses veg^tatives (1). 

(4) L'etude de la seconde forme ecidienne de Coleosporium Senecionis nous 
fouroit l’occasion de rappeler ici que nous avons observe dans ces spores, 
comme dans celles d'autres Ur6din6es, et dans le mycelium sous-jacent 
de nombreux corpuscules raetachromatiques (Moreau F. et M*»«, 1913) ef 
beaucoup de mitochondries (M m# Moreau, 1914 4 ). 

Les corpuscules metachromatiques presentent le caractere ordinaire. 
(Nous les avons mis en evidence par l’emploi du bleu polychrome suivi 
d’une regression au glycerinetherMischung apr$s fixation k l’alcool ou at 
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Les deux noyaux d’une cellule basale sont gSneralement 
places cdte a cote (PI. XXIV, fig, 1, 2). Chacun d'euxest le 
plus souvent sph^rique ; il comprend : un nucleole arrondi, 
presque toujours excentrique, entoure d’une aureole claire, 
un nucleoplasme finement reticule limite par une membrane 
nucleaire nette, enfin un centrosome situe contre la face 
externe de la membrane nucleaire et dont nous avons 
signale recemment l’existence chez les Uredinees en dehors 
des periodes de division nucleaire (M me Moreau, 1913 1 ). 
Cet organe n’a guere ete mentionne par les auteurs (Poi- 
rault et Raciborski, 1895; Juel, 1898; Holden et Harper, 
1903 ; Blackman, 1904 ; Christman, 1907; Olive, 1908 1 ) que 
, pendant la division du noyau. Sappin-Trouffy (189fr) et 
Maire (1902) a aucun moment de la mitose n’ont vu de 
centrosome chez les Uredinees ; Maire considere meme 
l’absence de centrosome chez les Uredinees comme un 
caractere de degradation inflige a ces Champignons par le 
parasitisme. Le centrosome n'a ete figure qu'une fois, et 
avec doute, dans un noyau au repos par Olive (1908 1 ) chez 
Puccinia Cirsii lanceolati. Nos observations nous permettent 
daflirmer l’existence d’un centrosome chez les Uredinees en 
dehors des periodes de division du noyau. 

Au moment de la division le r6seau nucleaire se condense 


picro-formol.) Dans le mycelium sous-Gcidien le chondriome est formG de 
quelques chondriocontes et d’uu assez grand nombre de mitochondries 
trGs petites (PI. XXVIII, flg. 11). Le chondriome des spores est presque 
exclusivement granuleux : les mitochondries, sensiblement toutes de 
mGme taille, sont de petites dimensions; de tres rares Gcidiospores ren- 
ferment quelques chondriocontes courts, trapus, dont la longueur dGpasse 
& peine deux fois la largeur (PI. XXVIII, flg. 12 k 14). 

Nous insistons surle caractGre surtout — et presque exclusivement — 
granuleux du chondriome des spores chez les UrGdinGes. Nous avons 
observG, en effet, que les tGleutospores AgGes de Puccinia Malvacearum et 
de Phragmidium subcorticium renferment un chondriome exclusivement 
formG de mitochondries. Toutes ces spores sont des organes de vie lateote; 
il est possible que le caractGre granuleux du chondriome soit trouvG 
gGndral dans tous les organes du mGme genre. 



M»e F. MOREAU 


214 

et se scinde direclement en deux masses chromatiques 
allongees (PI. XXIV, fig. 3). Cesdeux masses, parun proced6 
de condensation graduelle continue, se transforment en 
deux chromosomes a contour lisse (PI. XXIV, fig. 4). 

Les deux noyaux de la cellule basale subissent en meme 
temps la transformation prophasique que nous venona de 
decrire; ils se divisent simultanement; c’est le phenomena 
de « division conjuguee ». 

Pendant la prophase la membrane nueleaire disparait et 
le centrosome se divise en deux. Chacun des centrosomes-fils 
va occuper l’extremite d’un fuseau achromatique qui apparait 
bientot; ce fuseau nest autre que V « axe de substance 
achromatique » de Sappin-Trouffy. C’est un fuseau typique, 
un fuseau aminci aux deux bouts et termine par un centro¬ 
some a chaque extremite. 

Quand le fuseau apparait, alors qu’il n’est encore qu’ebau- 
che dans le cytoplasme, certains chromosomes paraissent 
dives longitudinalement (PI. XXIV, fig. 4); peut-etre s’agit-il 
dune division longitudinale precoce s’eflectuant des la fin 
de la prophase. 

A lametaphase chacun des deux chromosomes, situ6ssur 
le fuseau et en son milieu, se dedouble, donne naissance, 
parune division longitudinale perpendiculaire a l’axe du 
fuseau, a deux chromosomes-fils (PI. XXIV, fig. 5). 

Un stade ulterieur montre quatre chromosomes se 
dirigeant deux par deux vers les centrosomes (PI. XXIV, 
fig. 6 a 8). 

Arrivee au pole chaque paire contribue a la constitution 
d’un nouveau noyau(Pl. XXIV,fig. 9a 11).Ilya transformation 
des chromosomes en r6seau et les noyaux-fils ont exactement 
la m£me constitution que le noyau-pere qui leur a donn4 
naissance. 

Le nucl6ole, rejet6 dans le cytoplasme lors.de la dispa* 
rition de la membrane nueleaire, reste visible pendant tonte 
la division. 11 diminue de taiile au fur et& mesure que la 
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division s’avance; il devient de moins en moins colorable 
pendant Tanaphase; il disparait a la fin. 

Des quatre noyaux produits par la division simultanee des 
deox noyaux de chaque cellule basale du cmoma les deux 
superieurs deviennent les deux noyaux d’une cellule-mere 
d’ecidiospore s^paree a la partie sup^rieure de la cellule 
basale par un cloisonnement cellulaire qui suit presque 
immediatement la division nucleaire, les deux inferieurs 
restent dans la cellule basale. Une nouvelle division de ces 
deux noyaux, suivied’un nouveau cloisonnement cellulaire, 
donnera une nouvelle cellule-mere d’ecidiospore et ainsi de 
suite (PI. XXIV, fig. 17). Quant aux deux noyaux de chaque 
cellule-mere d’ecidiospore ils se divisent une fois : deux 
des quatre nojaux produits deviennent les noyaux d’une 
ecidiospore, les deux autres sont ceux d’une petite cellule, 
la cellule intercalaire, qui se d^coupe a la partie inferieure 
dela cellule-mere. La division simultanee des deux noyaux 
de la cellule-mere presenle essentiellement les memes 
caracteres que la division des noyaux de la cellule basale 
(PI. XXIV, fig. 12 a 16). 

La division karyokinetique dans les jeunes ceeomas de 
Coleosporium Senecionis , la division somatique, est done 
caracteris£e par la presence d'un fuseau, de deux centro - 
somes , de deux chromosomes et par Vabsence de membrane 
nucltaire . Ces caracteres sont aussi ceux de la division 
somatique de Phragmidium subcorticium que nous avons 
decrite dans une Note anterieure (M me Moreau, 1913 2 ). 
Nous les avons retrouves egalement chez Puccinia Violrn 
(Schum.) D. C., Puccinia Buxi D. C. (PL XXII, fig. 17) et 
Endophyllum Euphorbiae D.C. (Winter) var. uninucleatum 
(voir p. 87). A la prophase il ne se forme pas de spir&me; 
le riseau nucleaire se transforme directement en deux chro¬ 
mosomes qui , dts la fin de la prophase ou au commencement 
de la mitaphase , subissent une division lorigitudinale qui 
donne naissance d quatre chromosomes-fils. La m4taphase 
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est courte; au contraire l’anaphase dure longtemps, aussi 
ce stade est souvent rencontre. 

Nos observations sur la division somatiquedu noyau des 
Ur6din6es confirment celles de Sapin-Trouffy relativement 
au nombre de chromosomes. Elies font connaitre en outre 
l’existence d’un fuseau nucleaire bien caracterise et d’une 
plaque equatoriale nette qui lui avaient echappe. Enfin un 
centrosome est d^crit sur la membrane nucleaire pendant le 
repos. 

Depuis Sappin-Trouffy et Maire la division somatique a 
etc peu etudiee chez les Uredinees a cause de la difficult 
qu’elle presente ; chez les Uredinees, en effet, les noyaux 
sont petits et les chromosomes aussi. Blackman (1904), qui 
ra etudiee chez Phragmidiuin violaceum et Gymnosporan - 
f/ium clavariaeforme , considere la division nucleaire vege¬ 
tative d’une Uredinee comme un cas de division directe, 
comme un cas d amitose. Dittschlag (1910) est du meme avis. 
Pour Olive (1908 1 ), chez Triphragmium ulmariae , le processus 
est un phenomene mitotique et non de la nature d’une 
amitose comme Blackman le pretend pour le Phragmidiuin ; 
quant au nombre de chromosomes il semble etre de huit 
chez le Triphragmium. Dans quelques autres especes un 
certain nombre d’auteurs croient comme Olive a une divi¬ 
sion indirecte mais la plupart ne se prononcent pas sur le 
nombre des chromosomes qu’ils tiennent pour sup^rieur a 
deux. 

Si nous mettons a part Sappin-Trouffy et Maire nous nous 
trouvons done en presence de deux opinions : Pour les uns 
la division somatique du noyau des Ur6din6es est une divi¬ 
sion directe, pour les autres e’est une division indirecte qui 
semble s’effectuer avec un nombre de chromosomes ind6~ 
termine, sup6rieur a deux. Ce disaccord s’explique facile- 
ment. En effet, si on a doute jusqu’ici de la nature de la 
division e’est qu’un fuseau net n'avait pas 6t6 trouvS. Si le 
nombre des chromosomes n’a pu etre d6terimn£ c est que 
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la plaque equatoriale a manque. La rarete des figures de 
metaphase que nous avons signalee plus haut explique 
pourquoi ce stade n’a pas ete observe. Au contraire Tana- 
phase etant de longue duree des aspects d’anaphase sont 
souvent rencontres ; tous les auteurs en ont figure mais ils 
ont figure et observe soit des anaphases plus ou moins 
avancees, soit des anaphases plus ou moins differenciees, 
d’ou Timpossibilite de compter le nombre des chromosomes 
des especes etudiees. Comme le nombre de chromosomes 
caracteristique d’une division nucieaire donnee est celui 
qu’on observe a la prophase et a la metaphase il parait 
etabli, d’apres nos recherches, qu’il y a deux chromosomes 
dans le noyau vegetatif de Coleosporium Senecionis et dans 
celui d ePhragmidium subcorticium , de Puccinia Violae , de 
Puccinia Buxi , d'Endophyllum Euphorbiae var. uninuclea- 
tum comme nous Tavons indique. 

Connaissant maintenant le nombre de chromosomes 
caracteristique de la mitose somatique de Coleosporium 
Senecionis , connaissant d’autre part les caracteres de cette 
mitose nous pouvons etudier les mitoses reductrices. 


Mitoses reductrices. — Reduction chromatique. 

§ 1. — Coleosporium Senecionis (Pers.) Fr. 

Coleosporium Senecionis que nous avons etudie forme ses 
teleutospores a Tautomne a la face inferieure des feuilles de 
Senecio vulgaris . Elies se presentent sous la forme de cel¬ 
lules allong6es, fortement pressees les unescontre les autres, 
donnant naissance a des sores compacts reconverts par Tepi- 
derme de Thfite. Leur developpement a lieu du centre a la 
peripherie. 

Chaque teieutospore, qui est unicellulaire, contient & 
I’etat jeune deux noyaux (PL XXIV, fig. 18).Chacun d’eux 
possfede une structure reticuiee, un nucieole excentrique, 
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une membrane nucleaire nette etun centrosome (PI. XXIV, 
fig. 24). 

Quand la teleutospore vieillit les deux noyaux s’appro- 
chent I’un de l’autre, arrivent au contact (PI. X, fig. 19) et 
se fusionnent : la membrane qui les separe disparait ; 
les deux nueleoles restent separes pendant quelque temps 
(PI. XXIV, fig. 25) puis se fondenten un seul (PI. XXIV, 
fig. 20). Le noyau double qui resulte de cette fusion est 
de taille assez grande et occupe le centre de la teleutospore 
(PI.XXIV, fig. 20). Ce sont leschangemenlspresentes’parce 
noyau au cours de la germination de la teleutospore qui 
vont nous interesser (1). Cette germination a lieu sur place 
aussitotla fusion nucleaire ; ellese traduit par la formation 
d’un promycelium interne d’abord bicellulaire (PI. XXIV, 
fig. 21, 22) qui devient ensuite tetracellulaire (PI. XXIV, 
fig. 23) ainsi que I’ont montre les travaux de Sappin- 
Trouffy (1896 *). 


Noyau au repos. 


Le noyau de fusion de Coleosporium Senecionis possede 
a 1’etat quiescent une structure r^ticulee(PI. XXIV, fig. 26); 
le reseau est constitue de filaments chromatiqnes anasto¬ 
moses. JLe nucleole, spherique ou elliptique, est entour& 
d’une zone claire et generalement place contre la face 
interne d’une membrane nucleaire toujours fort nette. Un 
centrosome est visible sur la face externe de celle-ci. 

Nous allons parcourir les’ differents stades que pr6sente 
ce noyau pendant les deux divisions successives au cours 
desquelles seffectue la reduction chromatique. A propos de 
chacun des stades nous comparerons quand il y aura lieu 

(1) Le materiel qui a servi k faire cette 6tude nous a 646 aimablement 
communiqu6 par M. Arnaud chef de travaux k la station de Pathologie 
v6g6tale de Paris. Les 6chantillons ont 6t6 fix6s au picro-formol, color6s 
ensuite par rh6matoxyline au fer selon la m6thode de Heidenh&in. . 



LA KARYOGAMIE ET LA REDUCTION CHROMATIQUE 219 

les aspects que nous observerons a ceux qui ont et6 fournis 
aux auteurs par I'examen d autres matOriels, surtout plantes 
superieures et animaux, les Cbampignous n’ayant donnO 
lieu jusqu’ici qu’a des descriptions pour la plupart incom- 
pletes. Nous serons aidee dans l’interpretation des figures 
que nous rencontrerons par les interpretations qu’ont deja 
donnees d’aspects analogues quelques-uns des auteurs qui 
les ont observes. 


Premiere mitose. 

1. Prophase. 

Le debut de la prophase consists dans la transformation 
du reseau en une structure filamenteuse (PI. XXV, fig. 1): 
les anastomoses s’effacent et les filaments chromatiques 
se degagent de plus en plus ; ils sont entierement colo- 
rables mais se montrent irregulierement epaissis et gra- 
nuleux par endroits. Les granulations chromatiques 
apparentes ne sont que des portions plus renflees et plus 
chromatiques d’un filament ou bien des renflements nodaux 
veritables situes aux points de rencontre des divers 
filaments ou bien encore des coupes optiques de parties 
qui s’enfoncent dans la preparation et qui par conse¬ 
quent . paraissent plus epaisses et plus eolorees que les 
autres. 

La plupart des auteurs tiennent pour des corpuscules 
autonomes les portions plus Opaisses et plus eolorees qu’on 
observe ainsi dans certains noyaux; les filaments seraient 
formOs d’une bande lininienne mince supportant une ran gee 
de granules. 

D’aprOs GrOgoire et Wygaerts (1904) il y a peut-fitre h 
distinguer un substratum achromatique et une substance 
chromatiqne mais si cette distinction existeil fautadmettre 
que la substance chromatique impregne le substratnm 
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achromatique et qu’elle ne forme pas de corpuscules auto- 
nomes qui seraient fixes sur le substratum. 

En 1906 Gregoire admet l’existence de ces deux groupes 
de substances : « La genese des apparentes granulations 
rapprochee des caracteres morphologiques qu’elles pre- 
sentent montre qu’elles resultent simplement d’un ramas- 
sement.de plus en plus considerable de la substance 
chromatique impregnant primitivement le reseau mais 
abandonnant ensuite certaines portions de la trame achro¬ 
matique et saccumulant en d’autres, de preference aux 
points nodaux. Ce ne sont pas des granulations autonomes ; 
ce ne sont que des sortes de gouttclettes de substance chro¬ 
matique, celle-ci ayant coule sur le substratum de maniere 
a se rassembler, fort irregulierement d’ailleurs, en certains 
endroits quelconques. » 

Pour Allen (1905) et Strasburger (1905) les portions 
plusepaissies, plus colorees en general, seraient de nature 
lininienne mais elles inclueraient des corpuscules chroma- 
tiques. 

D’apres Strasburger ce qui 6tablit l’autonomie des gra¬ 
nulations apparentes c’est qu’on les voit au stade spireme 
se reunir les unes aux autres en groupes bien definis, 
alignes sur les rubans chromosomiques et constituant ce 
qu’on a appele les a chromomtjres » on « ides » deWeis- 
mann. 

Nous ne croyonspas a l’existence de granulations auto¬ 
nomes dans le noyau de Coleosporium Senecionis ; les 
filaments que nous avons observes nous ont paru chroma- 
tiques dans toute leur etendue et les granules apparents 
que nous avons signals ne sont, pensons-nous, que des 
portions plusepaisses et plus chromatiques de ces filaments, 
que des renflements echelonnes sur ces filaments. 

a) Noyau leptotene. — On d6signe sous le nom de noyaux 
leptotenes (von Winiwarter, 1900) chez les plantes et ani- 
maux superieurs les noyaux a filaments, chromatiques 
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minces resultant de la transformation du reseau nucl&iire ; 
l’ensemble des filaments eux-memes a ete designe par Gre- 
goire (1907) sous le nom de leptonema. 

Chez Coleosporium Senecionis les filaments du leptonema 
sont en general assez minces et remplissent d’abord toute 
la cavite nucleaire (PI. XXV, fig. 2, 3) mais bientot ils 
manifestent une tendance a abandonner toute une zone de 
la sphere nucleaire et a se disposer en amas sur un 
c6te du noyau ; cette disposition est caracteristique du sy¬ 
napsis. A ce moment certains filaments montrent une 
dualite nette : c’est le stade des noyaux zygotenes ou zygo¬ 
nema. 

b) Noyau zygotene . — On voit des filaments minces 
rapproch&s par paires (PI. XXV, fig. 4, 5) : certains sont 
etroitement appliques sur une grande longueur, montrant 
par endroits quelques 6cartements ; d’autres, d’abord rap- 
proch&s, s’ecartent ensuite en des directions divergentes ; 
d’autres enfin sont entrelaces. C’est surtout dans les pre¬ 
parations ou le rasoir n’a emporte qu’une mince calotte 
nucleaire quon peut observer facilement ces divers 
aspects. 

Dans certains cas on trouve des filaments epais meles a 
des filaments minces, dans d’autres on n’observe que 
des filaments minces mais quelques-uns sont rapproches 
par paires. 

II est evident quon ne peut pas voir dans ces aspects le 
resultat d’une division longitudinale, il faudrait pour cela 
rencontrer a un stade anterieur des filaments simples dont 
Tepaisseurserait double de celle d’un des filaments appari6s 
etqui rSsulteraientdel’epaississement graduel des filaments 
minces primitifs, il faudrait observer cet epaississement. 
Tout cela n a pas lieu. Nous pensons done qu’il doit y avoir 
un accolement des filaments minces deux a deux donnant 
naissance aux filaments epais. Nous examinerons plus loin 
cette maniere de voir. 
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Le stacle des noyaux zygotenes, ou zygonema, est fort 
discute chez les plantes superieures. Un petit nombre 
d'auteurs nient son existence : c’est ainsi que Farmer et 
Digby (1910) disent avoir vainement recherche dans les 
Fougeres des aspects demonstrates de zygotenie. Au con- 
traire, GrSgoire, Berghs, Allen Tont observee dans des 
plantes diverses. 

Strasburger (1905 *) decrit ce stade d’une maniere 
speciale. II fait deriver les filaments doubles des noyaux 
zygotenes de la conjugaison d’amas chromatiques appeles 
<( gamosomes » provenant de la transformation du reseau 
nucleaire. D’apres Strasburger les granules chromatiques 
abandonnent le reseau pour se distribuer en amas qu’il 
appelle gamosomes ; ces gamosomes se groupent par deux 
en amas doubles designes sous le nom de « zygosomes ». 
Chaque zygosome devient le point de depart de la formation 
de deux filaments associes sur lesquels se repandent en 
ordre regulier les granules chromatiques des gamosomes. 
Les filaments minces ou « gamomites » sont ainsi associes 
par paires et forment des « zygomites ». 

La conception des gamosomes a ete adopt6e par Overton 
(1905, 1909), Rosenberg (1907, 1909), Lundegardh (1909) 
mais avec certaines modifications. Ces auteurs observent 
dans le noyau quiescent des corps chromatiques, qu’ils 
appellent « prochromosomes », incorpores dans un rdseau 
peu ou point colorable. Ces prochromosones sont souvent 
des le debut groupes deux par deux puis, a partir d'eux 
comme points centraux, le reseau nucl6aire se transforme 
en des filaments chromatiques associ&s imm^diatement deux 
par deux. 

Maire,en 1905 S crut observer des formations analogues 
aux gamosomes de Strasburger chez un Champignon 
Ascomycete, le Galactinia succosa . Ces formations ont 4t6 
d6sign6es par Maire du nom de « protochromosomes ». En 
1911 Guilliermond a interprets comme chromosomes ce 
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que Maire a appel6 protochromosomes ; l’existenee de pro¬ 
tochromosomes n’est done nullement demontnte chez le 
Galactinia succosa ; leur presence n’a d’ailleurs ete affirraee 
chez aucun autre Champignon.Maire, en 1902, a bien signale 
des protochromosomes chez les Basidiomycetes mais il est 
revenu depuis (1905 2 ) sur son interpretation. 

En ce qui concerne le Coleospovium Senecionis que nous 
avons etudie nous pouvons affirmer qu’il n’y a ni gamosomes 
ni protochromosomes ; la zygotenie s’effectue entre fila¬ 
ments minces se degageant directement du reseau nucleaire 
quiescent. 

c) Noyau pachytene . — Au stade zygotene succede un 
stade pachytene caracterise par la presence exclusive de 
filaments epais : e’est le « spireme epais » ou pachynema 
(PI. XI, fig. 6). Une contraction manifeste de l’element nu- 
cleinien indique que le noyau est encore en synapsis. On ne 
remarque plus 1’arrangement parallele des filaments deux a 
deux mais l’epaisseur de chaque filament est voisine de celle 
des parties doubles trouvees au stade precedent. 

Pour Gregoire (1907) le spireme epais qu’on observe chez 
les planter superieures resulte de Tappariement des fila¬ 
ments du zygonema qui courent cote a cote assez dtroi- 
tement, entrent en contact parfois intime mais demeurent 
toujours independants. A aucun moment pour Gregoire il 
ne se produit de fusion entre les filaments cojijugues comme 
le croient Allen (1904, 1905), Rosenberg (1905), Stras- 
burger (1905 4 ), Lagerberg (1906). D’apres ces auteurs les 
deux filaments de chaque paire se fusionneraient 1’un avec 
Pautre dans leur substratum lininien et dans leurs chromo- 
meres en un substratum lininien simple portant une rangee 
unique de disques chromatiques. 

Farmer et Moore (1905) pensent que le spireme epais 
provient simplement d’un epaississement graduel des fila¬ 
ments minces du leptonema. Nous ne pouvons admettre 
cette opinion pour le Coleosporium Senecionis que nous 

i$ 
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avons etudie. En effet, on rencontre cote a cote dans un 
meme teleutosore tous les stades prSspirematiques que 
nous avons dScrits ; si le spireme 6pais provenait simple- 
ment d’un epaississement progressif de filaments minces 
on devrait trouver des noyaux dans lesquels l’epaisseur des 
filaments serait intermediate entre celle du leptonema et 
celle du pachynema, or cela n’est pas ; comme nous l’avons 
dit on passe brusquement des filaments minces aux filaments 
epais ;il n’y a done pas d’epaississementgraduel chez Coleo - 
sporium Scnecionis. Le melange de filaments minces et de 
filaments epais dans un meme noyau, les dualites souvent 
constates entre les filaments minces nous conduisent a 
penser a l’existence d’un accolement longitudinal des fila¬ 
ments apparies aboutissant aux filaments epais. Quant a la 
question de la fusion ou de la non-fusion des filaments 
conjugues nous ne pouvons la resoudre en ce moment; le 
spireme 6pais nous parait indivis mais nous verrons plus 
tard si ce n’est qu’une apparence ou si r6ellement une 
fusion a lieu. En tous les cas, chez Coleosporium Senecionis 
des disques chromatiques ne sont pas observes. 

Le stade spireme epais dure longtemps ; les noyaux 
pachytenes sont souvent rencontres mais si on examine 
successivement les divers noyaux pachytenes d’un meme 
teleutosore on assiste au d6roulement progressif du filament 
contracts (PI. XXV, fig. 7, 8). Au cours de ce d6roulement 
le spireme epais nous apparatt comme constitue de deux 
filaments etroitement rapproehes et tordus Tun sur l’autre 
(PI. XXV, fig. 8, 9); nous admetlons qu’il n’y a jamais eu 
fusion, que cette dualite n’a jamais cess6 d’exister mais le 
contact des deux filaments est si intime pendant le ramasse- 
ment synaptique qu’il est difficile d’observer les. deux fila¬ 
ments conjugues. 

d) Noyau strepsitine. — Au stade spireme 6pais fait suite 
le ph6nomfene que laplupart des auteurs appellent « division 
longitudinals » etque nous Oppellerons avec Gr6goire «d£- 
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doublemen t longitudinal ». I] est caract6rise par le fait que 
les filaments associ6s sedisjoignent l’un de l’autre. II amene 
la presence dans un rapine noyau de filaments 6pais indivis et 
de filaments minces associes par deux, generalement entre- 
laces et montrant souvent entre eux de grands ecartements 
(PJ. XXV, fig. 9). 

'Quand le dedoublement longitudinal est complet tous les 
filaments sont associes par deux : c’est le stade des noyaux 
strepsittnes ou sircpsinema (PI. XXV, fig. 10). 

Au cours de la prophase qui nous occupe on rencontre 
done deux fois des filaments groupes par paires : une 
premiere fois entre le stade initial a filaments minces et le 
stade de spireme epais, au stade zygotene ; une deuxieme 
fois apres le spireme epais, au stade strepsitene. Les deux 
stades ne peuvent etre confondus. En effet, les noyaux ou 
se constatent les duality du zygonema sont un peu plus 
petits que ceux qui montrent un spireme dedouble, par 
suite les filaments du zygonema sont en general plus serres 
dans la cavite nucl^aire que le sont les filaments du 
strepsinema; d’autre part les moities constitutives des 
trongons spir6matiques du strepsinema sont un peu plus 
epaisses que celles du zygonema parce qu’elles sont plus 
condenses. 

Le stade des noyaux strepsitenes a 6te observe par tous 
les auteurs qui se sont occupes de reduction chromatique 
mais deux interpretations sont en presence relativement a 
l’origine des filaments associes. 

Pour les uns, le dedoublement longitudinal est un reel 
clivage longitudinal, au m6me titre qu’une division longitu- 
dinale somatique quelconque. Pour les autres, les filaments 
associes qu’on observelors du dedoublement longitudinal ne 
sont que la riapparition des filaments minces du zygonema. 

Pour nous, chez Coleosporium Senecionis le clivage ob¬ 
serve n'est pas un clivage reel ; il n’a pas la valeur d’un 
clivage somatique. Dans la cinese somatique, lors de la 
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division Jongitudinale, la fente chromosomique est toujours 
petite et les deux moities restent paralleles. Ici,au contraire, 
des fentes tres larges se produisent dans le filament spire- 
matique et quand le clivage est acheve les deux moiti6s mon- 
trent de grands ecartements. Cette difference sexplique 
aisement si on considere la « division longitudinale » que 
nous etudions comme la reapparition de deux filaments pri- 
mitivement accoles. 

e) Diacinese. — Ce sont les deux filaments entrelac6s pro- 
venant du dedoublement longitudinal qui, en se condensant 
et en se raccourcissant,deviennent les branches composantes 
des chromosomes de la premiere cinese (PI. XXV, fig. 11a 13). 
Au sortir du stade strepsinema ces chromosomes sont longs 
et tenus et leurs moities s’entrelacent pour se disposer 
dans le noyau ; par une condensation et un epaississement 
progresses ils s’acheminent peu a peu vers la forme courte, 
dense et trapue qui les caracterise a la fin de la prophase 
(PI. XXV, fig. 14 a 16) : c’est la disposition designee par 
Hmcker sous le nom de stade de la diacinese. 

Dans un meme teleutosore de Coleosporium Senecionis on 
peut suivre tous les stades de la condensation ; on ne cesse 
jamais de distinguer les deux branches provenant du 
dedoublement ; on les voit se raccourcir et s’epaissir gra- 
duellement jusqu’a aboutir a la forme definitive des chro¬ 
mosomes diacin6tiques. 

A la suite du dedoublement longitudinal slrepsingmatique 
certains auteurs d^crivent chez les plantes et les animaux 
superieurs une segmentation transversale du spireme qu’ils 
supposent continu. Pour Farmer et Moore et d’autres 
auteurs un nombre reduit de chromosomes apparatt 
ainsi ; ces chromosomes se contractent bientdt (stade 
de « seconde contraction », de second synapsis ou « t6lo- 
synapsis ») etsecourbent en anses. Peu a peu les anses 
rapprochent leurs branches et les mettent en position paral- 
lfcle ou les entrelacent ; il en rSsulte une forme en V ou en 
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boucle pour chaque chromosome. Pendant ce temps la 
division longitudinals strepsinSmatique de chacune des 
branches s’oblitere. 

Farmer et Moore admettenj done que les branches chro- 
mosomiques de la diacinese sont des trongons transversaux 
du spireme rapproches Pun de Pautre, plusou moinsetroite- 
ment entrelaces. 

A aucun moment, chez Coleosporium Senecionis , nous 
n’avons observe de seconde contraction. Dautra part, pen¬ 
dant toute P6tape de raccourcissement nous n’avons jamais 
cesse de distinguer les deux filaments longitudinaux entre¬ 
laces et nous les avons vus devenir directement les deux 
branches composantes des chromosomes de la diacinese. 

Dans le groupe des Champignons Fries (1911) chez 
Nidularia pisiformis, Levine (1913) chez plusieurs especes 
de Bolets signalent comme nous un simple raccourcissement 
et une condensation progressive des anses spiremaliques 
dedoublees pour aboutir aux chromosomes definitifs. Chez 
les Ascomycetes Fraser (1908), Guilliermond (1911) obser- 
vent au contraire, dans Humaria ruiilans et Peziza catiiuis , 
la formation de boucles qui rappellent les figures de Farmer 
et Moore. D’apres eux, les chromosomes qui apparaissent k 
la prophase de la premiere mitose trouvent leur origine 
dans la formation, aux depens des filaments du spireme 
epais, de boucles constitutes par deux chromosomes soudes 
bout a bout ; chacune des boucles ainsi formees parait re- 
presenter un chromosome bivalent. Chez Coleosporium Sene - 
cionis les deux branches des chromosomes deflnitifs de la 
diacinese represented pour nous des moities longitudinales 
du spireme epais et non des trongons transversaux de ce spi- 
r&me comme le soutiennent Farmer et Moore pour les etres 
suptrieurs, Guilliermond et Fraser pour les Ascomycetes. 

Ce n'est qu’a un etat avance de la prophase, peu avant le 
£tade d’achevement chromosomique,qu’iI nous a ete possible 
de compter le nombre des chromosomes : chaque noyau de 
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Coleosporium Senecionis donne naissance a deux chromo¬ 
somes a deux branches diversement disposees Tune par 
rapport a l’autre (PI. XXV, fig. 14 a 16, et PI. XXVI, fig. 1,2). 
Nous ne pensons pas que le spireme soit continu au com¬ 
mencement de la prophase car des le debut nous avons 
observe quelques extremites libres. 

Les deux chromosomes sont generalement places contre 
la face interne de la membrane nucleaire (PI.XXV,fig. 14 et 
15). Celle-ci disparait, comme chez les Basidiomycetes, 
pendant le stade d’achevement chromosomique. A ce mo¬ 
ment on ne voit plus de nucleole. Quant au centrosome, il 
se divise en deux (PI. XXV, fig. 15); chacun descentrosomes- 
fils ira occuper Textremite d’un fuseau achromatique qui 
apparaitra bientot. 

Nous sommes parvenus a la fin de la longue evolution 
prophasique de la premiere cinese. Les stades successes 
sont les suivants : 

a) filaments chromatiques minces (noyaux leptotenes), 

b ) filaments minces associes par deux (noyaux zygotenes), 

c) filaments epais ou spireme epais (noyaux pachytenes), 

d) dedoublement longitudinal du spireme epais (noyaux 
strepsitenes); 

e) ce dedoublement longitudinal donne naissance a des 
figures caracteristiques a deux branches qui deviennent, 
par un epaississement et un raccourcissement progressifs, 
les chromosomes definitifs de la diacinese. 

Ce sont les deux filaments entrelac6s provenant du 
dedoublement longitudinal qui dans chaque trongon spire- 
matique deviennent les deux branches composantes d’un 
chromosome definitif. II ne se fait aucun repliement sem- 
blable a celui que decrivent, avec Farmer et Moore, un petit 
nombre d’auteurs ; il ny a pas de second synapsis. Le seul 
synapsis que nous observions se manifeste durant les pre¬ 
miers stades de la prophase : stade leptotene, stade zygo¬ 
tene, stade paohytfene. 
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Nous avons admis a titre d’hypoth&se qu’au cours de ce 
synapsis, alors que nous observons des filaments minces 
paralleles deux a deux (noyaux zygotenes), un rapproche¬ 
ment intime des filaments minces appartes donne naissance 
au spireme epais. Que represented ces filaments minces ? 

Nous admettons, avec la plupart des zygot6nistes, que 
chacun d'eux represente un chromosome somatique ; peut- 
etre un chromosome somatique de Tun des deux noyaux qui 
se fusionnent s’associe-t-il avec un chromosome somatique 
de Tautre; autrement dit il y a peut-etre appariement de 
deux chromosomes venus respectivement de deux noyaux 
differents. Au moment du dedoublement longitudinal les 
deux chromosomes somatiques, en contact intime au stade 
pachytene, secartent Tun de 1’autre, se raccourcissent et se 
condensent progressivement dans la suite, deviennent enfin 
les deux branches composantes de chacun des chromosomes 
definitifs de la diacinese. Chaque chromosome definitif, 
chaque chromosome de la cinese que nous 6tudions, se 
compose doncde deux chromosomes somatiques longitudina- 
lement associts. Ce sont la les vues parasynaptiques de Gre- 
goire. Dans cette hypothese au moment de la fusion des deux 
noyaux haploides dans la tpleutospore chacun d’eux apporte 
deux chromosomes ; les qualre chromosomes du noyau 
double s’associent par paires et ce sont les deux paires de 
chromosomes associes que nous observons a Ja fin de la pro- 
phase de la premiere cinese. 

Pour les partisans d’un repliement des filaments au stade 
ultime de la prophase, pour les « telosynaptists » (Farmer, 
1912), lespireme^pais prend naissance par le simple epaissis- 
sement dies filaments leptotenes. Ce spireme, que les auteurs 
tiennent generalement pour continu, est constitu6 de 2 n 
chromosomes somatiques aboutes ; il se divise longitudina- 
lement par un clivage authentique puis se segmente trans- 
versalement en n tron^ons formes chacun de deux chromo¬ 
somes aboutes. Chacun de ces tron<jons se replie pendant un 
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stade dit de seconde contraction ; les deux chromosomes 
somatiques dont il est forme arri vent a etre paralleles ou meme 
a s’entrelacer et deviennent ainsi les deux branches cons- 
titutives d’un chromosome diacinetique ; dans chacune de 
ces branches la fente longitudinale s’oblitere plus ou moins. 
D’apres cette hypothese chacun des chromosomes definitifs 
de la premiere cinese se compose done de deux chromo¬ 
somes somatiques aboutes. 

2. Metaphase . 

Quand le fuseau apparait les deux chromosomes doubles, 
les deux « gemini » diacinetiques de la premiere cinese du 
noyau de fusion de Coleosporium Senecionis ont acquis leur 
forme definitive. Chacun d’eux est constitue de deux bran¬ 
ches paralleles, ou divergentes, ou croisees, ou entrelacees. 
Les deux branches paraissent parfois soudees a Tune de 
leurs extremites mais nous ne saurions dire s’il y a reelle- 
ment soudure ou simplement contact. 

Le fuseau parait etre d’origine cytoplasmique car la mem¬ 
brane nucleaire a disparu depuis quelque temps deja quand 
il apparait. Des radiations polaires sont parfois visibles 
(PI. XXVI, fig. 6). Deuxfois nous avons observe a ce stade un 
reste de nucleole, un nucleole amoindri visiblement en voie 
de disparition (PI. XXVI, fig. 6, 7). 

Les deux chromosomes a deux branches se placent sur le 
fuseau et en son milieu (PI. XXVI, fig. 3 a 9). Les deux bran¬ 
ches de chaque chromosome sont superposees. Ce sont ces 
deux branches qui se separent Tune de Pautre a la fin de la 
metaphase (PL XXVI, fig. 10) et constituent les chromosomes- 
fils I, les chromosomes-fils de la premiere cinese. La pre¬ 
miere cinese, en separant les deux branches des chromo¬ 
somes diacinetiques, s6pare done les moiti6s du dedouble- 
ment longitudinal e’est-a-dire en r£alit6 les deux chromo¬ 
somes somatiques qui s’6taient associ£s au stade zygotdne. 
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Les chromosomes-fils sont quelquefois de tallies in6gales. 
A partir du moment ou les chromosomes-fils en marche 
vers les poles cessent de se toucher la figure entre en ana¬ 
phase. 


3. Anaphase. 

Des le debut de lanaphase ou seulemert aune anaphase 
plus ou moins avancSe les chromosomes-fils 1 se divisent 
longitudinalement (PI. XXVI, fig. 10 a 29). Cette division 
longitudinale est le plus souvent incomplete ; parfois 
cependant elle est complete, on peut alors compter huit 
masses — ou un nombre voisin de huit car les divisions ne 
sont pas toujours simultan^es — associees deux par deux, 
disposees le long du fuseau. Les quatre chromosomes-fils I 
n’etant pas toujours de meme taille il en resulte que les 
masses anaphasiques que nous observons sont parfois de 
tallies differentes. Quand la division longitudinale n’est pas 
complete les deux branches auxquelles elle donne naissance 
restent reunies Tune a l'autre par une de leurs extremites 
formant ainsi des chromosomes en V generalement trapu. 

Pour nous, comme pour Gregoire chez les plantes supe- 
rieures, et d’une maniere generate pour les parasvnaptistes, 
cette division longitudinale est tout a fait distincte du 
dedoublement longitudinal des filaments pachytenes. Pour 
les telosynaptistes au contraire la division longitudinale 
anaphasique n’est autre chose que la fente qui etait apparue 
dans le spireme epais pour sobliterer ensuite durant les 
derniers stades de la prophase : c’est l opinion de Farmer 
et Moore pour les plantes superieures, de Guilliermond et 
Fraser pour les Ascomycetes. 

Chez les plantes et animaux superieurs ud petit nombre 
d’auteurs dicrivent, au lieu d’une division longitudinale, 
une division transversale de chacun des chromosomes-fils I 
durant leur ascension polaire. D autres enfin ne mention- 
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nent aa cours de cette etape aucun phenocflene special. Nous 
ne nous y arreterons pas. 

Pendant l’anaphase il nous est arrive de rencontrer des 
fuseaux presentant deux centrosomes a une de leurs extre- 
mites, quelquefois aux deux (PI. XXVI, fig. 14,17, 24, 25). 
Ces centrosomes sont places ,cote a cote dans un plan per- 
pendiculaire a 1’axe du fuseau. Nous pensons qu’il s agit 
d’une division precoce des centrosomes en vuede la division 
nucleaire suivante. 


4. Telophase. 

Parvenus aux poles du fuseau les chromosomes-fils de la 
premiere cinese, longitudinalement bipartis, se montrent 
presses l’un contre 1’autre. A premiere vue chacun d’eux 
parait indivis mais nous connaissons sa nature double qu’un 
examen attentif permet encore d’apercevoir. Dans certains 
cas deux chromosomes en V sont nettement distingues a 
chaquepole,arun des poles au moins (PI. XXVI, fig. 31, 32); 
dans d’autres on observe les quatre masses provenant du 
dedoublement longitudinal anaphasique des deux chromo¬ 
somes-fils: une vue par le pole (PI. XXVI, fig. 30) nousmonire 
cet aspect. 

Le fuseau persists a ce stade sous la forme d’un axe 
achromatique allonge ; une ou deux branches de chromo¬ 
somes, en retard sur les autres, sont parfois vues le long de 
cet axe fusorial (PI. XXVI, fig. 31). 

Nos fig. 33 a 35 (PI. XXVI) montrent des aspects de telo¬ 
phase qu’on rencontre souvent et qui ont ete figures par 
beaucoup d’auteurs : on y voit deux masses piriformes ou 
en croissant a chacun des poles. Ces aspects peuvenfc 6tre 
attribute a deux causes : soit a une resoudure des deux 
branches longitudinales de chaque chromosome-fils, soit 
simplement a une mauvaise diffteenciation de la prepara~ 
tion. Nous croyons a ufle mauvaise differenciation car un 
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peu plus tard, lorsde la reconstitution des deux noyaux-fils, 
les quatre masses anaphasiques que nous avons observes 
anterieurement & chaque pole peuvent etre encore rencon- 
trees. C'est le cas du noyau superieur dela fig. 1 (PI. XXVII); 
l’autre noyau est a un stade de reconstitution plus avancee. 

Si Ion met a part la longue evolution prophasique que 
nous avons decrite, la premiere division du noyau de fusion 
de la teleutospore de Coleosporium Senecionis est done 
caracterisee par la presence d’un nonibre r&duii de chromo¬ 
somes d la plaque tquatoriale, de deux chromosomes d deux 
branches qui donnent quatre chromosomes-fils divists longi - 
tudinalement d Vanaphase : ce sont les caracteres d’une 
mitose heterotypique. EUe se fait d’une maniere identique a 
la premiere cinese de maturation des plantes et animaux' 
superieurs telle que la decrivent la majority des auteurs. 

Elle se fait aussi d’une maniere analogue a la premiere 
mitose du noyau secondaire de la baside des Basidiomy- 
cetes(Maire (1905), Fries (1911), Levine (1913), etc.) et de 
l’asqqe des Ascomycetes (Maire (1905), Guilliermond 
(1905,1011), Fraser et ses collaborateurs (1908,1910), etc.). 

Chez les plantes superieures etchez les animaux, chez les 
Basidiomycetes com me chez les Ascomycetes, la mitose 
heterotypique est suivie d’une mitose homeotypique ; nous 
rIIods la retrouver chez notre Uredinee lors de la deuxieme . 
mitose promyceliale. 

Entre les deux mitoses un court stade s’intercale pendant 
lequel les deux noyaux-fils de la premiere cinese prennent 
une structure reticulee(Pl. XXVII, fig. 1 a 4). Au cours de 
cette reticulisation les deux chromosomes bivalents que 
chacun d’eux renferme cessent d’etre reconnaissables. Une 
membrane nucleaire et un centrosome sont clairement visi¬ 
bles ; on observe parfois deux centrosomes places sur la 
face externe de la membrane nucleaire (PI. XXVII, fig. 4). II 
n’y a jamais de nucleole ; celui-ci n’a pas le temps de se 
former car la seconde division suit la premiere de pres. Les 
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deux noyaux-fils sont petits, beaucoup plus petits que le 
noyau-pere qui leur a donne naissance ; quand ils se divi- 
sent leurs divisions sont presque simultanees, 

DeuxiSme mitose. 

Le debut de la deuxieme mitose se manifeste par la trans¬ 
formation dureseau en filaments minces (PI. XXVII, fig.5, G). 
La membrane nucleaire disparait ensuite. Un fuseau etroit 
et court, plus etroit et plus court que le fuseau de la pre¬ 
miere mitose, termine a chacune de ses extremites par un 
centrosome, apparait de bonne heure. Sur ce fuseau et en 
son milieu la chromatine se ramasse en une sorte de pelo- 
ton (PL XXVII, fig. 7, 8). Les filaments du peloton serac- 
courcissent en s’epaississant peu a peu, se condensent pro- 
gressivement, puis se separent en deux masses. Ces deux 
masses apparaissent doubles des le debut (PI. XXVII, fig. 9). 
Ce sont deux chromosomes bivalents, ce sont les deux chro¬ 
mosomes bivalents de la seconde cinese. A aucun moment 
de la contraction on ne constate de dedoublement longitu¬ 
dinal du spireme; les deux chromosomes sont doubles des 
qu’ils apparaissent: ils sont formes parfois de deux branches 
distinctes intimement rapprochees; le plus souvent ils 
affectent la forme de V a branches courtes, rapprochees et 
trapues, ou bien de V a branches ecartees (PL XXVII, fig. 10 
a 13). 

Les deux branches de chaque V se separent l’unedel’autre 
a la fin de la metaphase et constituent les quatre chromo- 
somes-fils IL les quatre chromosomes-fils de la seconde 
cinese (PL XXVII, fig. 14 a 16). 

Un stade ulterieur montre ces chromosomes se dirigeant 
par paires vers les centrosomes. Pendant qu’il progresse 
vers le p61e chacun d’eux se recourbe legerement en cro¬ 
chet a son extremity la plus eloignSe de l’6quateur du 
fuseau (PI. XXVII, fig. 17 a 19). 
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All stade suivant on voit deux chromosomes a chaque p61e 
(PI. XIII, fig. 20, 21); ce sont les deux chromosomes d’un 
nouveau noyau-fils qui se presente plus tard avec une 
structure reticulee comme le noyau-pere qui lui a donne 
naissance. 

La deuxieme mitose qui se produit ainsi dans la teleu- 
tosporedu Coleosporium Senecionis pendant sa germination 
aboutit a la formation de quatre noyaux qui sont les quatre 
noyaux du promycelium interne tetracellulaire. Un fait 
caracterise cette seconde mitose c’est que ni la prophase 
ni la metaphase ne comporlent de division longitudinale. 
Presque tous les auteurs arrivent a cette conclusion pour 
la deuxieme mitose des cineses maturatives des plantes supe- 
rieures et des animaux et pour la deuxieme mitose du noyau 
secondaire de la baside et de l’asque chez les Champignons. 
Un petit nombre decrivent une division longitudinale au cours 
de la seconde cinese soit a la metaphase soit a l’anaphase ; 
nous nous croyons en droit d’affirmer que cette division 
longitudinale n’existe pas chez le Coleosporium que nous 
avons etudie. 

La deuxieme mitose promyceliale de Coleosporium Sene¬ 
cionis est essentiellement caracterisee par la separation pure 
et simple des deux branches de deux chromosomes doubles 
qui se montrent doubles des qu’ils apparaissent. 

Nous avons vu en etudiant la premiere- mitose que les 
chromosomes-fils auxquels elle donne naissance sont divises 
longitudinalement quand ils parviennent aux poles du 
fuseau; les chromosomes-fils de la deuxieme mitose etant 
des le debut constitues de leurs deux chromosomes-fils 
possedent done des leur apparition une constitution iden- 
tique a celle des chromosomes-fils de la cinese het6ro- 
typique. Nous pensons qu’il faut regarder la division lon¬ 
gitudinale de la premiere anaphase comme preparant les 
chromosomes-fils de la seconde. 

La seconde mitose vecevant des chromosomes d6j& divis6s 
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en long pendant la mitose precedente ne fait que les disso- 
cieren leurs moitiesconstituantes : e’est une mitose homeo - 
typique. 

La reduction chromatique chez le Coleosporium Senecionis 
que nous avons etudie s’effectue done suivant le schema 
heterohomeotypique tel que Font 6tabli, a la suite de 
Flemming (1887), les recherches de Meves (1896) pour les 
animaux, celles de Guignard (1899), Gregoire (1899), 
Strasburger (1900) pour les vegetaux. 

Ce schema est le plus generalement admis aujourd’hui 
par les botanistes et les zoologistes pour la reduction chro¬ 
matique des plantes et animaux superieurs. Maire (1905 1 ), 
Guilliermond (1905, 1911), Fraser et ses collaborateurs 
(1908, 1910) et un certain nombre d’autres auteurs 
Fadmettent pour les Champignons Ascomycetes; Maire 
(1905 2 ), Fries (1911), Wager (1911), Kniep (1911), 
Levine (1913) pour les Basidiomycetes. 

Pour tous ces auteurs la reduction effective du nombre des 
chromosomes se realise a la metaphase de la premiere cinese 
qui distribue aux deux poles du fuseau des chromosomes 
somatiques complets; elle partage entre deux noyaux-fils 
les 2 n chromosomes du noyau-pere; chaque noyau-fils 
regoit done n chromosomes. Dans le cas du Coleosporium 
Senecionis qui nous occupe elle partage les quatre chromo¬ 
somes du noyau de fusion en deux groupes de deux chromo¬ 
somes; chaque noyau-fils recoit deux chromosomes. Cette 
metaphase est done reductricee n ce sens qu’elle effectue la 
reduction numerique des chromosomes. II y a prereduction 
parce qu’il s’agit de la m^taphase de la premiere cinese. 
{Prereduction s’oppose a postreduction , terme employ^ pour 
designer Interpretation de certains auteurs qui attribuent 
le rdle reducteur effectif a la metaphase de la seconde 
cinese). 

La reduction effective de la m6taphase de la premifere 
cinese est prepares par une pseudo-reduction prophasique : 
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a la prophase de la premiere mitose, les 2 n chromosomes 
somatiques se groupent deux par deux en n chromosomes 
bivalents, en n gemini qui sont dissoeies a la fin de la 
m6taphase. 

La reduction s’opere done en deux actes : une association 
prophasique des chromosomes somatiques deux a deux 
(pseudo-reduction), une dissociation metaphasique des 
gemini (reduction veritable). 

Pour les animaux, les plantes superieures et meme les 
Champignons, les auteurs partisans d’une prereduction 
htterohomtotypique avec pseudo-reduction prophasique ne 
s’entendent pas, comma nous l’avons vu, sur la maniere 
dont s’effectue la pseudo-reduction prophasique; ils se 
separent en deuxgrandes categories d’apres Interpretation 
qu’ils adoptent concernant la genese des gemini e’est-a- 
dire concernant le point de savoir comment se realise la 
conjugaison ou « syndese » (Haecker, 1907) des chromo¬ 
somes somatiques. 

Pour les uns, chaque anse pachytene est constituee de 
deux chromosomes somatiques aboutes : e’est la conjugaison 
bout a bout ou mttasyndtse de Haecker (1907). Pour les 
autres, chaque anse pachytene est constituee de deux chro¬ 
mosomes somatiques apparies suivant leur longueur ; entre le 
stade leptotene et le stade pachytene s’est intercalee une 
6tape importante, celle des noyaux zygotenes, pendant 
laquelle les 2 n filaments minces, reprSsentant chacun un 
chromosome somatique, s’associent deux par deux en se 
plagant parallelement Tun a Tautre et en s’entrelagant plus 
ou moins : e’est la conjugaison parallele ou parasynddse de 
Haecker (1907); e’est cette hypothese que nous avons 
adopt&e. 

Les metasyndStistes sont pour la plupart des telosynap- 
tistes; ils admettent en general qu’au stade strepsitene les 
anses m^tasynd^tiques, apres s’etre divisees longitudinale- 
ment, se replient sur elles-m^mes, se recourbent (seconde 
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contraction), amenant la formal ion des deux branches diaci- 
netiques; pendant ce recourbement la fente observee prece- 
demment s’oblitere. La metaphase de la premiere cinese, en 
separant les deux branches de chaque chromosome d’apres 
le schema heterohomeotypique, separe les deux chromo¬ 
somes somatiques aboutes. La division longitudinale ana- 
phasique des chromosomes-fils n’est autre chose que la fente 
qui etait apparue dans le spireme epais pour s’obliterer 
ensuite pendant les derniers stades de la prophase. 

L'hypothese dun repliement metasyndetique suivi d’une 
prereduction a ete proposee pour la premiere fois par 
Schalfner (1897) mais Tauteur n’admettait pas alors com- 
pletement le schema heterohomeotypique. C’esten 1903 que 
simultanement Farmer et Moore pour divers objets ani- 
maux et vegetaux et Montgomery pour les Batraciens pro- 
poserent completement l’hypothese d’un repliement meta¬ 
syndetique subi par les arises prophasiques en l’unissantau 
schema heterohomeotypique parfait. Depuislors cette inter¬ 
pretation a et6 adoptee par divers auteurs parmi lesquels 
Farmer et Moore (1905) pour divers animaux et vegetaux, 
Gregory (1904) pour les Fougeres, Mottier (1905, 1907, 
1909) pour le pollen et le sac embryonnaire de$ Angios- 
permes, Lewis (1908) pour les Gymnospermes, Schaffner 
(1906, 1909) pour diverses plantes, Fraser (1908) et Guil- 
liermond (1911) pour quelques Ascomycetes. 

Les parasyndetistes sont des parasynaptistes; pour eux 
il n’y a pas de stade de seconde contraction pendant lequel 
se produirait le repliement des anses chromosomiques; 
quand les filaments pachytenes ont subi le d6doijblement 
longitudinal les deux filaments constituants de chaque 
branche strepsinematique deviennent simplement en se rac- 
courcissant les deux branches des gemini diacin6tiques. La 
metaphase de la premiere cinese, en s&parant ces den* 
branches d'apres le schema heterohomeotypique, s6pareles 
moities du d6doublement longitudinal c'est-a-dire en r4alit6 
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les deux chromosomes somatiques qui s’etaient associes au 
stade zygotene. La division longitudinale anaphasique des 
chromosomes-fils, contrairement a la premiere interpreta¬ 
tion, est tout a fait distincte du dedoublement longitudinal 
des anses pachytenes. 

L’hypothese d’un appariement parallele de deux filaments 
minces a et6 proposee la premiere fois par von Winiwarter 
(1900) mais les Etudes de 1’auteur furent alors incompletes. 
C’est en 1904 que Gregoire, Berghs et Allen pour les 
veg&taux, Schreiner pour les animaux admirent la 
parasyndese pseudoreductionnelle et en meme temps la 
production heterohomeotypique. Depuis lors, chez les 
v^getaux, cette interpretation a ete confirmee par les auteurs 
precedents (Berghs, 1905 1 , 2 ; Gr6goire, 1905, 1907; Allen, 
1905 1 * 2 ) et adoptee par un grand nombre d’aulres auteurs 
parmi lesquels Rosenberg (1905, 1907, 1908, 1909) et son 
eleve Lundegardh (1909) pour plusieurs Phanerogames, 
Strasburger (1905, 1907, 1908, 1909) et ses eleves Miyake 
(1905) et Overton (1905, 1909) pour diverses plantes supe- 
rieures, Maire (1905 2 ), Fries (1911), Levine (1913) pour 
quelques Basidiomycetes. 

Certaines descriptions anciennes admettaient le schema 
heterohomeotypique, d'autre part elles rejetaient „tout 
repliement metasyndetique car elles considCraient les deux 
branches diacinCtiques comme representantdes deux moities 
du dedoublement longitudinal, seulement elles n’envisa- 
gerent pas en detail la formation du spireme : ce sont celles 
deSargant(1896, 1897), Guignard (1899), Gregoire (1899), 
Juel (1900), Strasburger (1900), Koernicke (1901), von 
Schniewind-Thies (1901), Ernst (1902) pour les vegetaux. 

Les observations que nous avons faites sur les pheno- 
menes de la reduction chromalique de Coleosporium Sene- 
cionis nous conduisent a admettre l’hypothese d une 
production httirohomtotijpique prepares par une pseudo- 
reduction prophasique par parasyndese . 

16 
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La marche des phenomenes peut se resumer ainsi : 

A la prophase de la cinese heterotypique les quatre chro¬ 
mosomes somatiques du noyau de fusion s’unissent deux a 
deux et constituent ainsi deux chromosomes bivalents qui 
se placent a Tequateur du fuseau. A la metaphase ceux-ci 
sont dissocies en leurs chromosomes constitutifs et la cinese 
heterotypique separe les quatre chromosomes somatiques 
en deux groupes de deux chromosomes diriges respecti- 
vement vers les deux poles du fuseau. A l’anaphase chacun 
des chromosomes somatiques de chaque groupe subit une 
division longitudinale, c’est-a-dire une division normale 
somatique, qui s’acheve ensuite a la cinese homeotypique 
par la separation des moities ainsi produites. 

Le schema suivant indique les stades observes : 



Schema de la reduction chroraatique chez Coleosporium Senecionis. 

1. Noyau de fusioa. 6. MStaphase I. 

2. Noyau zygot&ne. 7. Anaphase 1. 

3. Noyau pachytene. 8. Noyaux de premiere division. 

4. Noyau strepsitfcne. 9. MStaphase II. 

B. Diacin&se. 10. Anaphase If. 

11. Noyaux de seconde division. 

La premiere cin&se efl'ectue r6ellement la reduction d’uq 
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nombre 2 n de chromosomes a un nombre n; elle est 
a eum6iotique » ; la deuxieme est Squationnelle. 

La premiere cinese est vraiment distincte de toute autre 
cinese : c'est une « heterocinese » (Gregoire, 1910) ; la 
deuxieme au contraire repond essentiellement aux caract&res 
d’une mitose somatique mais avec ceci de particulier qu’elle 
est liee 6troitement a la cinese heterotypique qui effectue la 
division longitudinale somatique. 

Un premier caractere qui difference la cinese hetSroty- 
pique de la cinese somatique c’est la succession des stades 
de la prophase heterotypique ; la cinese somatique ne 
montre pas de noyaux leptotenes, pachytenes, strepsitfcnes, 
la prophase somatique comporte simplement une transfor¬ 
mation directe du rSseau nucleaire en batonnets qui n’ont 
qu’a se raccourcir pour devenir les chromosomes. 

Un deuxieme caractere differentiel est la divison longitu¬ 
dinale anaphasique des chromosomes-fiJs de la mitose h6te- 
rotypique. Cette division rend inutile la production d’une 
division longitudinale au debut de la deuxieme mitose. La 
deuxieme mitose regoit des chromosomes deja divis6s en 
long pendant la cinese pr6cedente ; elle ne fait que repartir 
entre les deux poles les moitie^ chromosomiques resultant 
de la division longitudinale anaphasique des chromosomes- 
fils de la premiere cinese. 

Certains auteurs pensent que si la reduction chromatique 
comporte deux mitoses c’est dans le but de realiser une divi¬ 
sion quantitative de la chromatine grace a la succession rapide 
des deux divisions. Nous pensons avec Boveri (1904) et Gre¬ 
goire (1910) que les chromosomes sont doues d’une « capacite 
specifique d’accroissement », et que la reduction quantitative 
de la chromatine s effectue en meme temps que la reduction 
numerique des chromosomes. La reduction quantitative de 
la chromatine a la moiti6 de la valeur normale est obtenue 
par lefait mSme que chacun des quatre noyaux du promyc6- 
lium ne re<joitque le nombre haploi’dique de chromosomes. 
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De 1’etude que nous venous de faire de la reduction 
chromatique chez Coleosporium Senecionis il resulte que 
cette reduction s’effectue suivant les memes processus que 
cenx observes chez les plantes superieures et chez les 
animaux. Mais alors que chez les plantes superieures la 
reduction chromatique a seulement lieu lors de la formation 
des grains de pollen ou des cellules-meres du sac embryon- 
naire, chez Coleosporium Senecionis elle a lieu aussitfit la 
fecondation. Ce caractere de precocite que nous observons 
chez Coleosporium Senecionis se retrouve chez les orga- 
nismes inferieurs; il parait general chez les etres primitifs. 


§2. — Coleosporium Mclampyri (Rebent.) Klebahn et 
Coleosporium Sonchi (Pers.) Lev. 

Les observations que nous avons faites des phenomenes 
de reduction chromatique chez Coleosporium Senecionis 
ont ete pleinement confirmees par l’6tude de deux autres 
Coleosporium , C. Melampyri et C. Sonchi (1). 

Le noyau de fusion de Coleosporium Melampyri possede 
a Letat quiescent la meme structure reticulee que celle que 
nous avons observee chez Coleosporium Senecionis. La 
encore le nucl^ole, spherique ou elliptique, est le plus 
souvent excentrique. La membrane nucteaire est nette et un 
centrosome est visible sur la membrane nuclSaire et a 
l’exterieur (PL XXVII, fig. 23). 

Quand le noyau va entrer en division le r6seau se trans- 
forme en un ensemble de filaments longs et minces ( noyau 
leptottne) (PL XXVII, fig. 24 a 26). Bienldt ces filaments se 

(1) Ces deux Coleosporium nous ont 6t6 aimablement communiques par 
M. Maige, professeur & la Faculty des sciences de Poitiers, qui les a 
empruntSs & la collection de Sappin-Trouffy. 

Les gchantillons, qui avaient 6(6 flx6s k l’alcool out 6(6 traitds selon la 
method© de Heidenhain. 
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montrent associes par deux (noyau zygotene) (PI. XXVII, 
fifir 27) et a ce stade fait place un spireme epais (noyau 
pachytene) ramassS sur un c6t£ du noyau (PI. XXVII,fig. 28). 
Cette contraction manifeste est caracteristique du synapsis. 

Faute de materiel convenable nous n’avons pu suivre 
Involution ulterieure de la prophase chez Coleosporium 
Melampyri mais les stades suivants ont pu nous etre fournis 
par Coleosporium Sonchi. 

Au stade pachytene le noyau de Coleosporium Sonchi 
presente Taspect de la fig. \ (PI. XXVIII);lespireme epais 
se deroule en meme temps qu’il se dedouble longitudina- 
lement. 

Les fig. 2 et 3 (PI. XXVIII) nous represented des 
noyaux coupes a filaments dedoubles (noyaux strepsiienes). 
L’une d’elles (fig. 3) montre un nucleole vaeuolis6 ; nous 
avons plusieurs fois observe cet aspect, c’est peut-etre par 
une vacuolisation que le nucleole disparait. Les filaments 
d^doubles sont les filaments chromosomiques ; parun epais- 
sissement et un raccourcissement progressifs ils deviennent, 
les chromosomes a deux branches de la diaciitese. On 
observe deux chromosomes a deux branches comme chez 
Coleosporium Senecionis . A ce stade la membrane nucleaire 
disparait ; quant au centrosome il se divise en deux 
(PI. XXVIII, fig. 4). 

Un fuseau apparait; les deux chromosomes doubles se 
placent en son milieu et constituent la « plaque equato¬ 
rial » (PI. XXVIII, fig. S). A ce moment il n’y a plus de 
nuc!6ole. 

Les deux branches de chaque chromosome se separant 
ensuite la figure entre en « anaphase » et a ce stade on 
apergoit sur le fuseau de part et d’autre de 1 equateuc deux 
Btasses chromatiques en marche vers chacun des p61es : ce 
sont les chromosomes-fils de la premiere cinese. L.es deux 
masses sont souvent doubles car un commencement de 
division longitudinale des chromosomes-fils se produit g6n6- 
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ralement des le d6but de l’anaphase (PI. XXVIII, fig. 6 a 9). 
Comme nous le savons cette division longitudinale prepare 
les chromosomes-fils de la seconde cinese ; celle-ci effec- 
tuera la separation complete des deuxmoitiSs longitudinales 
de chaque chromosome. 

Notre fig. 10 (PI. XXVIII) represente iaspect le plus 
generaldu commencement de la « telophase)) de la premiere 
mitose. A ce stade on observe un axe achromatique allonge 
termineachacune desesextremites par un centrosome lequel 
est entoure de deux masses piriformes. Les deux chromoso¬ 
mes sont tellement presses Tun contre l’autre a chaque 
pole qu’il estbien difficile d’apercevoir les deux branches qui 
constituent chacun d eux ; elles doivent exister neanmoins 
et On devra les retrouver lors de la deuxieme mitose. 

Nous n’avons pas etudie cette seconde mitose mais nous 
avons de bonnes raisons de croire qu’elle se passe comme 
chez Coleosporium Senecionis ; la premiere mitose etant 
hSterotypique la deuxieme doit etre homeotypique. 

Chez Coleosporium Melampyri nous avons retrouve la 
pseudo-reduction prophasique par parasyndese que nous 
avions observee chez Coleosporium Senecionis ; nous avons 
vu d’autre part que la premiere cinese de Coleosporium 
Sonchi est reductionnelle comme la premiere cinese de 
Coleosporium Senecionis , nous sommes done en droit de 
conclure que la reduction chromatique dans le genre 
Coleosporium s’effectue suivant le schema het6rohom6oty- 
pique, d’une maniere plus precise suivant le schema d’une 
prereduction heterohomeotypique prepare par une pseudo- 
reduction prophasique par parasynd&Se ou zyyotenie . 
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Conclusions relatives k la reduction chromatique 
chez les UrddinSes. 

Les deux divisions promyc^liales du noyau de fusion de 
Coleosporium Senecionis ont ete etudiees avant nous par 
Arnaud (1913). Les mitoses observees par cet auteur sont 
« identiques a celles decrites par Maire (1902) pour les Eu- 
Basidiomycetes » et par Blackman (1904) pour Gymnospo- 
vangium clavariseforme voir plus loin, p. 248). Seulement, 
d’apres Maire (1902), il y aurait deux chromosomes chez 
les EU'Basidiomyc^tes et la formation des chromosomes 
serait precedee de la formation d’un plus grand nombre de 
corps chromatiques qui seraient des protochromosomes. 
Arnaud est porte a considerer comme vrais chromosomes 
certains protochromosomes de Maire et il ajoute : « A un 
certain stade ces protochromosomes presentent chez Coleos- 
porium Senecionis une forme assez bien definie en accent 
circonflexe tandis que ce qui correspond aux chromosomes 
de Maire a en general une forme irreguliere comme l in- 
dique Maire lui-meme ». Arnaud ne semble pas avoir eu 
connaissance d’une Note ulterieure de Maire (1905-) dans 
laquelle Maire abandonne sa premiere interpretation des 
protochromosomes : Maire, en 1905, reconnait le caracb're 
h6terotypique de la premiere mitose du noyau secondaire 
de la baside et il en conclutque les elements chromatiques, 
les protochromosomes, qu’il a observes en 1902 avaient ete 
pris a tort par lui pour des corps precedant la formation 
des chromosomes et rapportes a tort a la fin de la prophase. 
Maire les considere maintenant comme representant les 
moiti6s longitudinals des chromosomes-fils de la premiere 
oin&se, autrement dit comme representant les chromosomes- 
ais de la seconde. Nous interpretons de ineme les corps en 
accent 4 circonflexe deceits par Arnaud chez Coleosporium 

Senecioni$i 
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Coleosporium Sonchi a 6te .etrniie par Sappin-Trouffy 
(1896 2 ). Nous connaissons les resultats gen^raux de cet 
auteur que nous avons rapportes dans une des pages qui 
precedent. 11s sont surtout relatifs a Coleosporium Sonchi 
et a Gymnosporangium clavariseforme que Sappin-Trouffy 
a egalement etudie. Sappin-Trouffy croit a Texistence d’un 
nombre reduit de chromosomes egal a deux. Maire a con¬ 
tinue cette opinion en 1902, Des figures qu’il observe au 
cours des deux divisions successives du noyau de fusion 
pendant la germination de la teleutospore Sappin-Trouffy 
conclut que la reduction chromatique a lieu a ce stade. 11 
signale le fait, qu’il a le merite d’indiquer le premier, mais 
il ne decrit pas le phenomene ; on ne s’en etonnera pas si 
on considere que Sappin-Trouffy a ecrit son MSmoire en 
1896 c’est-a-dire a une epoque ou les questions de reduc¬ 
tion chromatique etaient peu etudi6es. 

Holden et Harper, en 1903, ont donne des mitoses 
reductrices de Coleosporium Sonchi une description plus 
complete que celle de Sappin-Trouffy. En particulier la pro¬ 
phase de la premiere mitose est mieux etudiee. Les auteurs 
signalent un synapsis au cours de cette prophase. IIs voient 
un spir&me epais qu ils expliquent par un epaississement et 
un raccourcissement de iilaments minces. A un stade ult6- 
rieur ils observent une division longitudinale du spireme 
epais ; les moities longitudinales sont les futurs chromo- 
somes-fils de la premiere cinese. II est probable, pensent 
Holden et Harper, que le spireme epais se segmente trans- 
versalement pour donner les chromosomes-p&res de la pre¬ 
miere cinese. 

Holden et Harper observent un fuseau net avec centro- 
somes et radiations polaires. D’apres eux, les chromosomes 
de forme irreguliere sont groupes sur le fuseau a Ianaphase, 
leur nombre ne peut &tre compt6 avec certitude, toutefois il 
semble y avoir de six a dix chromosomes. Les auteurs ne 
signalent rien de particulier pendant (’anaphase. 



LA KARYOGAMIE ET LA REDUCTION CHROMATtQUE 247 

La deuxifcme mitose suit presque imm£diatement la pre¬ 
miere. Les figures mitotiques sont plus petites que lors de 
la premiere division et par consequent beaucoup plus diffi- 
ciles a observer. Holden et* Harper disent avoir pu voir 
cependant que les stades de cette division sont essentielle- 
, ment les memes que dans la division du noyau de fusion. 

Les auteurs ne tirent aucune conclusion relativement au 
phenomeSne de reduction chromatique. 

Comme nous le voyous, cette description comporte une 
lacune important : il n’y est pas fait mention de la division 
longitudinale anaphasique des chromosomes-fils I qui en- 
tratne une deuxieme mitose particuliere ne ressemblant pas 
a la premiere. C’est a cette lacune qu’il convient d’attribuer 
l’erreur d’interpretation d’Holden et Harper relativement au 
nombre de chromosomes caracteristique de la premiere 
mitose. La fig. 19 des auteurs doit representer non une 
plaque 6quatoriale comme ils le croient mais une anaphase 
dont les quatre chromosomes-fils sont de tailles inegales et 
se montrent longitudinalement bipartis. Le stade de la pla¬ 
que equatoriale a d£k leur echapper. 

En ce qui concerne la prophase nous ne sommes pas de 
l avis d’Holden et Harper sur le mode de formation du spi¬ 
reme epais ; nous pensons qu’il resulte de Taccolement de 
deux filaments minces. Entre les fig. 15 et 16 des auteurs il 
y a un hiatus ; on passe brusquement de filaments minces a 
des filaments 6pais ; un stade doit s’intercaler entre les deux 
mais Holden et Harper ne l’ont pas observe. 

La description de la secoide mitose nous parait erronee. 

Nous ne nous arr^terons pas a un travail ancien de Poi- 
rault et Raciborski (1895) qui a trait a la division du noyau 
secondaire de Coleosporium Euphrasies, voisin de Coleospo - 
Hum Melampyri que nous avons etudie, pas plus qu’a celui 
de Juel (1898) qui a etudie Coleosporium Campaimlae. 
Disons seulement que Poirault et Raciborski croient a 1 exis- 
tence d’un chromosome unique dans le noyau haploide ; 
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lors de la division du noyau de fusion de la teleutospore le 
cordon chromatique se contracte et se rassemble en deux 
chromosomes toruleux assez longs ; les auteurs supposent 
que les chromosomes se divisent longitudinalement mais ils 
ne raffirment pas. 

Juel tient pour vraisemblable Texistence d’un grand 
nombre de chromosomes au cours de la division du noyau 
de copulation de Coleosporium Campanulas. II est le pre¬ 
mier a supposer que « l’axe de substance achromatique » 
decritpar Sappin-TroufTy est un fuseau; il observe un corps 
en baton ou en forme de fuseau a chaque pole duquel se 
forment des fibres rayonnantes dont la partie centrale est 
peut-etre un centrosomc. 

Blackman en 1904 a repris l’etude des divisions du noyau 
de fusion de Gymnosporangium vlavariseforme que Sappin- 
Trouffy avait preeedemment observees. Blackman signale 
un spireme epais qui se segmente en un certain nombre de 
chromosomes allonges ; ceux-ci sont si etroitement unis 
qu’il est difficile de les compter; Blackman estime qu’il y en 
a au moins dix. 

Le fuseau est form6 dans le cytoplasme entre deux cen- 
trosomes qui proviennent de la division d’un seul observe 
anterieurement. Ce fuseau, d aborcj assez court, s’allonge 
progressivement et le stade oil il a atteint sa longueur 
maximum semble corresponds pour Blackman a la meta¬ 
phase car c’est ce stade qu’il rencontre le plus fr6quemment 
« but no distinct equatorial plate is ever formed ». A ce stade 
les chromosomes occupent habftuellement les deux tiers de 
la longueur du fuseau ; ils apparaissent fusionn6s partielle- 
ment ensemble mais quelques bouts fibres ou la presence 
de masses irr6gulieres de chromatine t6moignent de leur 
existence. 

Nous n’avons pas etudi6 le Gymnosporangium clavarise- 
forme mais nous pensons que la plupart des aspects que 
Blackman consider^ comme des aspects de m6taphase sont 
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en reality des aspects d anaphase ou les chromosomes-fils de 
la premiere cinese ont deja subi la division longitudinale 
que nous avons signalee dans le genre Coleosporium. Quant 
aux deux masses piriformes que Blackman observe a chaque 
pdle a la fin de I’anaphase il est probable que ces masses 
sont doubles ; chacune d’elles doit etre un chromosome lon- 
gitudinalement biparti dont une diflerenciation incomplete 
ne permel pas dapercevoir la structure intime. Nous-meme 
avons observe maintes fois le meme aspect dans les Coho- 
sporium sur des preparations insuffisamment decolorees. 
Blackman suppose que ces deux masses represented deux 
masses chromatiques derivees respectivement des deux 
noyaux qui se sont fusionnes dans la teleutospore. 

A la deuxieme division il y a encore un fuseau net rnais 


d'apres Blackman la chromatine forme simplement un re- 
seau qui plus tard se separe en deux portions. Nous pen- 
sons que Blackman n’a pas observe tous les stades de la 
seconde division et qu en particulier la metaphase lui a 
echappe. Quelques-unes de ses figures (fig. 36 et 38a 
d’une part, 41 et 41a d’autre part) rappellent celles que 
nous avons observes chez Coleosporium Senecionis au 
debut et a la fin de la mitose homeotypique ; entre ces 
deux stades il s’en intercale dautres, notamment un stade 
de mdaphase avec chromosomes nets et que Blackman n a 
pas vu chez Gymnosporangium clavariivforme. 11 doit 
exister comm* il existe chez Coleosporium Senecionis mais 
la mdaphase etant un stade relativement court on s ex- 
pliaue que lauteur ne I’ait pas rencontre. 

Nous avons vu preeminent que Blackman censure 
les mitoses veg^atives des Uredinees comme des cas 
d’amitoses, de divisions directes. 11 estime au contraire que 
la premiere mitose promyceliale est une forme typ.que de 
mitose avec formation de chromosomes bum que « the 
absence of any regular equatorial pla e, . 

splitting can be observed and the early fusion of the ehre- 
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mosomes suggest that perhaps even here the process may 
be reduced from a halving of definite chromatin elements 
to the more or less direct separation of chromatin material 
as a whole ». 

Dans la deuxieme division, bien que la structure du fu- 
seau soit parfaitement typique, la chromatine, dit Black¬ 
man ,ne forme pas de chromosomes distincts ; elle forme 
simplement un reseau qui se separe ulterieurement en deux 
portions. « If this second method of division be still further 
reduced so that the chromatin instead of forming a 
network forms a solid mass and the spindle is represented 
only by a fine thread-like structure, we have the ordinary 
method of division characteristic of the nuclei, whether 
single or paired, of the cells other than those of the pro¬ 
mycelium ». 

II ressort de l’etude que nous avons faite que dans le 
genre Coleosporium les cineses vegetatives aussi bien que 
les cineses reductrices sont des formes de mitoses bien 
caracterisees. 

D’autre part nous pensons qu’on doive rejeter d’une 
maniere definitive l’opinion des auteurs qui croient a l’exis- 
tence chez les Coleosporium d’un nombre de chromosomes 
superieur a deux. De nouvelles recherches s’imposent pour 
le Gymnosporangium clavariseforme mais Fetude critique 
que nous avons faite des figures de Blackman nous oblige 
a croire que tout doit se passer dans le genre Gymnospo¬ 
rangium comme dans le genre Coleosporium . L’erreur de 
Blackman, comme celle de Juel, de Holden et Harper, 
relativement au nombre des chromosomes provient de ce 
qu’ils n’ont pas observe le stade de la plaque equatoriale et 
surtout de ce que le caractere h6t£rotypique de la premiere 
mitose promyc41iale leur a 6chapp6. 

La m^taphase est courte ; les ph4nom£nes se pr6cipitent 
a ce moment et il est difficile de les suivre. Au contraire 
lanaphase est longue ; cest ce stade qui est le plus souvent 
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rencontre, aussi est-il abondamment represente par tous les 
auteurs, mais a l’anaphase les auteurs ont compte non pas 
des chromosomes mais des branches de chromosomes ou 
des masses chromatiques provenant de leur division. C’est 
ainsi que les anaphases de premiere division ou les quatre 
chromosomes-fils se divisent longitudinalement ont laisse 
croire a Texistence d’un grand nombre de chromosomes et 
comme les divisions longitudinales ne sont pas tonjours 
simultanees on s’explique le disaccord qui regne entre les 
auteurs relativement au nombre de ces chromosomes; 

Nos recherches sur le genre Coleosporium etablissent 
indiscutablement la presence de deux chromosomes dans le 
noyau veg6tatif du groupe de Champignons que nous avons 
etudie. Elies montrent d’autre part que la reduction chro- 
matique dans ce groupe s’elfectue immediatement apres la 
karyogamie comme I’avait indique Sappin-Troulfy et elles 
donnent tous les details de cetle reduction chromatique qui 
s’elfectue suivant le schema de la production heterohomeo- 
typique avec pseudo-reduction prophasique par parasyndese. 
C’est un exemple de plus de ce schema si generalement 
realise chez les etres superieurs. 




TROISlfiME P ARTIE 


LA QUESTION DES SPERMATIES ET L'EVOLUTION 
DE LA SEXUALITE CHEZ LES UREDINEES 

Nods avons etudi6 dans les deux parties qui precedent 
les diverses interpretations de la sexualite actuelle des Ure¬ 
dinees. Nous avons rejete la theorie qui eonsidere le phe¬ 
nomene de duplication des noyaux comme le phenomene 
essentiel de la fecondation; pour nous, le phenomene dela 
fusion des noyaux qui termine le trongon binuclee est le 
phenomene capital de la reproduction sexuelle. 

Cette forme de la fecondation, a savoir la fusion de deux 
noyaux reunis depuis plusieurs generations dans une meme 
enveloppe cellulaire, ne parait pas originelle bien qu’on la 
rencontre chez des Itres peu evolues; elle a du etre precedee 
chez les Uredinees par une forme plus primitive de la 
sexualite que nos connaissances actuelles ne permettent pas 
de reconstituer ais^ment. Cependant il est chez les Ure- 
dinees des organes qui, apres avoir ete consideres comme 
des organes sexuels elfectivement fonctionnels, sont aujour- 
d’hui consideres par plusieurs auteurs comme des organes 
d&uets temoins d’une sexualite archai’que aujourd hui dis- 
parue : ce sont les spermaties. 

Mayen (1841) emit le premier I’ideeque les spermogo- 
nies fies Uredinees, connues depuis Unger (183d), repre- 
sejRaient peut-etre I’appareil du sexe masculiu che? cea 
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Champignons. Tulasne (1851) reconnut I’analogie de ces 
organes et des spermogonies des Lichens et etendit aux 
corpuscules produits par les spermogonies des Uredinees 
le nom de spermaties usite pour designer les elements 
produits par les spermogonies des Lichens. II pensait que 
les spermaties jouent le role d’elements males dans la repro¬ 
duction. De Bary (1866) discutant cette maniere de voir 
considera la sexuality des spermaties comme fort douteuse. 

Aujourd’hui personne ne croit plus a une fonction 
actuelle des spermaties chez les Ur6dinees; mais alors que 
certains auteurs, iels que Brefeld (1889), Van Tieghem 
(1891\ Sappin-Trouffy (1896 2 ), Maire (1902), Christman 
(1907), Dangeard (1903 3 ), les considered comme des 
eonidies, d’autres, avec Blackman (1904), Dittschlag (1910), 
von Kurssanow (1910), Maire (1911), Fromme (1912), y 
voient des vestiges d’organes males. Les faits sur lesquels 
se fonde cette derniere maniere de voir sont relatifs d une 
part a la structure des spermaties, d’autre part a la struc¬ 
ture des 6cides, enfin aux rapports entre ces deux sortes 
de fructifications. 

Les spermaties, par leur structure, peuvent etre aisement 
comparees a des gametes males. Elies sont form^es en 
grand nombre : chacune d’elles est de petite taille et 
possede un gros noyau dans un protoplasms peu abondant 
et d^pourvu de reserves nutritives. Elies ne germent g6n6- 
ralement pas ; quand elles le font c’est avec difficult^ et elles 
ne fournissent que des 6bauches de germination. Par leur 
couleur, par leur odeur, par les substances sucrees que 
produisent les conceptacles ou elles naissent elles parais- 
sent susceptibles d’etre recherch£es par les insectes et ces 
propriety, qui leur ont valu les noms d’entomospores, d’os- 
mospores, de stigmatospores, plaident en faveur du rdle 
d’organes males qui leur a et6 pendant longtemps attribu6. 

Pourtant pendant longtemps on ne connut ancun 
appareil susceptible d’etre f&condg par elles. On soup$oe~ 
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nait les ecidies de renfermer les gametes femelles car les 
spermogonies et les ecidies s’accompagnent souvent, se 
forment sur les m£mes plantes hospitalieres et naissent 
souvent a la meme epoque mais la demonstration complete 
de rapports sexuels entre spermogonies et ecidies exigeait 
la connaissance precise de la-structure des ecidies et en 
particulier du developpement des jeunes ecides. 

Les recherches recentes ont conduit plusieurs auteurs a 
croire non a une fecondation effective actuelle des ecidies 
ou des organes qu’elles renferment par lesspermaties mais 
a une fecondation disparue dont on s’est efforce de retrou- 
ver les vestiges. 

Blackman (1904), etudiant le developpement de I’ecidie 
de Phragmidium violaceum , a montre que les jeunes ecides 
pr6sentent au-dessus d un stroma mycelien a cellules uni- 
nucieees des filaments dresses formes d une cellule supe- 
rieure uninucieee sterile et d’une cellule inferieure fertile 
egalement uninucieee ; c’est la structure que nous avons 
retrouvee chez le Phragmidium subcorticium . Pour 
Blackman la cellule fertile represente une oosphere, la 
cellule sterile un trichogyne analogue a celui des Floridees. 
Dans cette conception les spermaties represented des 
gametes males qui fecondaient les oospheres par Finterm£- 
diairexlestrichogynes. Les cellulessteriles ont ete retrouvees 
depuis par divers auteurs (Christman, 1906 ; Olive, 1908 •; 
von Kurssanow, 1910; Dittschlag, 1910;Fromme, 1912; 
M me Moreau, 1914 3 ) dont plusieurs acceptent Interpre¬ 
tation de Blackman et croient a une sexualite ancienne des 
Uredinees comportant des spermaties et des trichogynes. 
Cette sexualite devenue desuete a ete remplacee par les 
phenomeneaactuels de duplications de noyaux et de fusions 
nucj£dires que Ton connait. 

, Structure des spermaties, rapports de voisinage des 
spermogonies et des ecidies, presence d'organes sexuels 
anciennement fonctionnels dans les ecidies, tels sont les 
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divers arguments invoqu6s en faveur de la nature sexuelle 
des spermaties. 

Ces arguments sont de valeur inSgale. 

La structure des spermaties plaide autant en faveur de 
leur nature sexuelle qu’en faveur d’un r61e de dissemination 
par voie'asexuelle. Cependant on doit reconnaitre que, par 
les ebauches de germination qu elles sont susceptibles de 
fournir, par leur ressemblance avec les conidies n£es dans 
des pycnides chez les Ascomycetes, elles peuvent 6tre inter- 
pretees comme des conidies. II convient dajouter que les 
gametes males sont parfois capables de developpemeht, que 
la ressemblance des spermogonies et des pycnides peut etre 
due a un phenomene de convergence, enfin que les sper¬ 
maties se montrant par leur faible faculte de germination 
incapables de remplir d’une maniere effective le role de 
spores asexuelles pleinement fonctionnelles on peut avec 
autant de raison leur attribuer le role de gametes. 

D’autre part il n’est pas douteux que des rapports 6troits 
existent entre spermogonies et eeidies. Cet argument ne 
sauraitpourtant forcer la conviction et prouver d’une manure 
irrefutable un dimorphisms sexuel car des rapports aussi 
etroits existent souvent entre ur6dosores et t6leutosores, 
entre ces fructifications et les spermogonies sans qu’on songe 
a voir dans ces cas l’indioe d’un pareil dimorphisme. D’ail- 
leurs la coexistence des eeidies et des spermogonies n’est 
pas toujours r6alis6e, el le ne Test jhmais dans les especes 
d6pourvues del’uneoude Pautre de ces deux fructifications. 

Enfin Interpretation de Blackman des cellules st6riles 
comme trichogynes tire toute sa valeur d’une comparaison 
des Ur6din6es avec les Floridees et nous avons dit combien 
nous paraissent mal fond6s les arguments en faveur d'une 
parente des Ur6din6es et de ces Algues. La nature sexuelle 
des spermaties ne nous parait done avoir re$u de Blackman 
aucune confirmation et les meilleurs arguments en sa 
faveur restent ceux emprunt6s a leur structure. 
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De l’Etude critique que nous venons de faire des argu¬ 
ments en faveur d'une nature sexuelle des spermaties il 
resuite que nous nous trouvons en presence de deux 
opinions presque Egalemerit soutenables : ou bien ce sont 
des spores asexuelles et alors elles ne jouent pratiquement 
aueun rdle, ou bien ce sont des vestiges de gametes males 
et jusqu'ici aucune tentative pour retrouver les vesliges des 
gametes femelles correspondants n’a donnE pleine satis¬ 
faction. C’est la dEcouverte d'organes sexuels femelles 
vestigiels qui seule, dans I’Etat actuel de nos connaissances, 
nous parait capable de forcer l’opinion en faveur de la 
nature sexuelle des spermaties. 

C’est dans les Ecidies que ces organes vestigiels paraissent 
devoir etre recherch&s et nous voulons proposer ici une 
nouvelle interpretation des cellules steriles des auteurs en 
leur attribuant, a titre d’hypothese, la valeur de gametes 
femelles vestigiels homologues des spermaties. 

Nous avons vu, en etudiant le dEveloppement des sores 
ecidiens, qu’on trouve chez les formes ayant conserve des 
earactEres anciens (cseomas et quelques ecides vraies) des 
Vestiges d’un appareil producteur de cellules en chaines que 
nous avons design^ du nom depreEcide(M me Moreau, 1914 3 ). 
Ces vestiges etant de mieux en mieux conserves a mesure 
qu’on s’adresse pour les etudier a des formes de moins en 
moins EvoluEes nous supposons que la production des Ecides 
a Ete prEcEdee dans la phylogEnie des UrEdinEes, comme elle 
Test dans leur ontogEnie, par la formation de prEEcides 
productrices de cellules ayant un role dans la reproduction. 
Nous nous demandons si les prEecidies ne reprEsentent pas 
tes Equivalents femelles des spermogonies et si elles ne 
produisaient pas les gametes femelles que fEcondaient 
autrefois Jos cellules aux earactEres de gametes m&les que 
sont les spermaties. 

Nous &vons vu, en etudiant le dEveloppement du cceoma 
de Phragmidhim $ubcovticium , quels sont les earactEres 
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actuels des pr6ecides dans un cas ou elles sont particulifc- 
rement bien developpees. 

Comme uae ecidie, une pr6ecidie renferme des cellules 
disposees en chaines ; celles-ci sont produites par le jeu de 
cellules basales qui sont precis6ment les memes cellules 
basales qui plus tard donneront naissance auxcellules-meres 
des ecidiospores. Par la maniere dont elles naissent les 
cellules de la preecide sont done comparables aux cellules- 
meres des ecidiospores et nous les interpreterons volontiers 
comme des spores dont la production precede celle des 
ecidiospores. La difference avec les spores ecidiennes reside 
dans ce fait que, n6es avant la duplication des noyaux des 
cellules basales, elles sont uninucleees comme les jeunes 
cellules basales elles-memes. 

L’ecide est done precSdee par un appareil de fructifi¬ 
cation qui affecte la forme d’un sore dit preecide dans 
lequel prennent naissance des sortes de spores dites pre- 
ecidiospores . 

Les preecidiospores ne sont pas autre chose que les cel¬ 
lules st6riles, les « buffer cells », les pr6tendus trichogynes 
dScouverts par Blackman et retrouves depuis par de 
nombreux auteurs ; dans la plupart des cas une ou deux 
cellules steriles sont produites mais parfois il s’en fait un 
plus grand nombre comme nous l’avons indique dans un 
des chapitres qui precedent. Pour nous, les cellules steriles 
ne sont ni des cellules-tampons, ni des trichogynes, elles 
sont comparables a des spores produites en chaines dans 
un sore. 

Ces spores sont incapables de developpement : leur 
noyau deg6nere et elles-mgmes disparaissent ; on n’en 
trouve gen6ralement pas trace ult6rieuremfnt dans l^cidie; 
a ce point de vue elles sont comparables aux spermaties et, 
comme elles, elles sont sans descendance. Nous nous 
demandons done si les spermaties et les pr£6cidiospores ne 
represented pas respectirement des gametes miUes et des 
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gametes femelles, autrefois fonctionnels, aujourd’hui 
desuets. 

Tout ce qu’on a dit sur les rapports topographiques des 
spermogonies et des 6cidies est valable pour les spermo- 
gonies et nos pre^cidies ; tous les arguments invoqu6s par 
les auteurs depuis Meyen (1841) pour 6tablir que la sper- 
mogonie et P6cidie representent Pun 1’organe male, l’autre 
Porgane femelle, s’appliquent a la spermogonie et a la 
pr66cidie. Nous serions done disposee a croire que les 
preecidies representent une forme de fructifications homo- 
logue des spermogonies et que leurs spores, les cellules 
steriles ou pr66cidiospores, sont en realite des gametes que 
fecondaient les spermaties autrefois fonctionnelles. Comme 
les spermaties ces 6l6ments naissent dans des sores ou ils 
sont produits en tiles par le fonctionnement de cellules 
basales allongees ; comme les spermaties ils sont uni- 
nuclees. Ils s’en distinguent par une taille plus grande, un 
protoplasme plus riche, un noyau plus reduit, differences 
qui sont prScisement celles qui separent les gametes males 
des gametes femelles. Comparees aux spermaties les pre- 
ecidiospores peuvent done en representer ais6ment les 
homologues femelles. Comme les spermaties elles se pr6- 
sentent aujourd’hui sons forme de cellules qui d^generent, 
forme qu’on peut attribuer a leur caractere de gametes 
ayant cess6 d’etre fonctionnels. 

Nous trouvons un appui a notre hypothese dans le fait 
que les cellules steriles se detachent parfois des cellules 
allong6es qui leur ont donne naissance comme Pa observe 
von Kurssanow (1910). Avant de disparaitre les cellules 
steriles de Puccinia peckiana se d6tachent des cellules 
basales, tombent et gisent quelque temps dans Pintervalle 
qui s6pare P6piderme des jeunes cellules basales. 

La sexualite actuelle des Uredinees nous parait done 
avoir 4te pr6c6d6e d’une sexualite anterieure caracteris6e 
par la fusion de deux cellules, une cellule male et une 
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cellule femelle ; nous devons nous demander quels sont les 
rapports que presente ce dernier mode de la sexuality avec 
les modes plus generalement realises cliez les autres 
Champignons. II nous parait acceptable de voir avec 
Dangeard dans les Ur6dinees et dans tous les Champignons 
superieurs des descendants des Champignons inferieurs 
ou la reproduction sexuelle se faisait par la fusion de 
deux gametanges. Dangeard a introduit dans nos idees sur 
la sexualite des Champignons la notion de la transfor¬ 
mation des gametanges en organes qu’il designe du nom 
de gametophores ; il illustre cette maniere de voir 
(Dangeard, 1903 3 ) par un croquis sch^matique ou il 
montre deux gametophores theoriques produisant chacun 
des cellules uninucleees. 



(D’aprfts Dangeard, 1903 3 ). 


Th6oriquement puisque chacun d’eux represents le 
resultat de la transformation d’un gametange des fusions 
devraient se produire eotre les articles de ces gametophores 
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et entre leurs noyaux. Sch6matiquement Dangeard. imagine 
qoe les noyaux en files, sSpar^s dans ces deux gam6to- 
phores, se sont ri§unjs sans se confondre dans un gam6to- 
phore unique d’ou la formation de cellules binucleees. 

Les Ur6din6es nous paraissent offrir precisement la. reali¬ 
sation fidele de ce schema th6orique. Les deux gametophores 
uninucle£s sont respectivement les cellules basales des 
spermaties et les cellules basales des pr6ecidiospores ; des 
fusions ont dfi se faire autrefois entre les cellules produites, 
pr6ecidiospores et spermaties ; aujourd’hui la fusion de 
deux gametophores voisins, de deux gametophores feinelles, 
assure la formation de chafnes de cellules binucleees. 

La fecondation qui se faisait autrefois entre noyaux 
appartenant a des gam6tanges differents a 6te remplacee 
par une fusion de noyaux. appartenant a des gametophores 
dont l'ensemble represente un gametange disparu. Tous les 
noyaux des gametophores etant homologues et chacun 
repr^sentant un noyau sexuel situ6 autrefois dansun game¬ 
tange la fecondation s’est faite par l’union de deux quel- 
conques d’entre ces noyaux, soit qu’ils appartiennent aux 
•cellules terminales des gametophores, soit que lun deux 
appartienne a 1'avant-derniere cellule du memegametophore 
ou d’un gametopbore voisin. Une fusion s’est done produite 
entre les cellules terminales de deux chaines paralleles ou 
entre une cellule terminale et une cellule sous-jacente. II 
est vraisemblable qu’une fusion de noyaux suivait autrefois 
immediatement cette fusion cellulaire mais, par un de ces 
ph£nomenes de retard dans la fusion des noyaux dont les 
Champignons offrent de nombreux exemples, la karyogamie 
a reportee dans la tSleutospore, separee du phenomene 
pr6curseur de la fusion de cellules par une serie de genera¬ 
tions de cellules binucleees. 

Nous comprenons done revolution de la sexuality chez 
les Uridinees de la fagon suivante : 

Les anefitres des Ur6din6es devaient possSder des game- 
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tanges corame les Champignons inferieurs, mglangeant leurs 
protoplasmes, fusionnant leurs noyaux. De meme que revo¬ 
lution de la sexualite s’est faite chez les Ascomycetes par la 
transformation des gametanges en gametophores, de meme 
chez les ancetres des Uredin6es les gametanges respective- 
ment males et femelles se sont transform^, les premiers en 
gametophores males ou spermogonies, les seconds en 
gametophores femelles ou presides. Ces gametophores des 
Uredinees presentent un intent special : ils produisent 
effectivement des gametes individualises (spermaties, preeci- 
diospores) non fonctionnels il est vrai mais qui sont les 
vestiges d un etat de choses ancien ou la reproduction 
sexuelle se faisait par Turnon de gametes produits par des 
gametophores issus de la transformation de gametanges. Ce 
procede n’a pas persists, les gametes ont cesse d'etre fonc¬ 
tionnels et ce sont les cellules qui les produisaient ou meme 
les cellules basales des gametophores qui, en s’unissant, 
ont assure la reproduction sexuelle. Une fusion nucl6aire 
suivait de pres la fusion cellulaire, elle a 6te retardee et 
reportee dans la teleutospore. Entre la fusion cellulaire et 
la fusion nucleaire s’est intercaie dans le cycle du develop- 
pement un trongon binuciee plus ou moins long. 

La reproduction sexuelle des Uredinees nous parait done 
avoir franchi, a partir de leurs ancetres a gametanges, les 
trois etapes suivantes : une gametangie, une m6rogamie, 
une autogamie. 
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Nous avons defini un acte sexuel complet la s6rie des 
phenomenes qui, amenant deux noyaux dans un meme pro- 
toplasme, les unit dans un noyau double que la reduction 
chromatique ramene ulterieurement a un etat haploide. 

Chez les Uredinees la duplication des noyaux se fait 
generalement par cytogamie; trois ordres de phenomenes 
constituent done les phenomenes sexuels chez ces Champi¬ 
gnons : 

1° des phenomenes de cytogamie, 

2° — de karyogamie, 

3° — de reduction chromatique. 

Ce sont ces trois ordres de phenomenes que nous avons 
etudies. Nous resumonsici leurs caracteres essentiels. 

\° 'Cytogamie et duplication de noyaux . 

Nous avons accorde une attention particuliere a la struc¬ 
ture regulierement binucieee que presentent la plupart des 
Uredinees pendant une periode etendue de leur develop- 
pement ; elle constitue une condition speciale que nous 
croyons en rapport avec les caracteres tres particulars que 
revetent les phenomenes sexuels chez ces Champignons, 
aussi nous sommes-nous attachee a rechercher Torigine du 
tronQon binuciee chez plusieurs especes. 

En general elle coincide avec la production des fructi¬ 
fications : elle se fait a la base des 6cidies quand les eddies 
existent, a la base d’autres sores quand les eddies font 

defaut. 
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Le Phragmidium subcoriicium nous a servi de type pour 
l’etude del’origine de la condition binucleee dans les formes 
a cgeomas; on sait qu'on designe ainsi une forme simple 
d’ecidies sans pseudo-p^ridium. 

Le caeoma de premiere formation du Phragmidium subcor- 
ticium se developpe de la fagon suivante: il se forme imm6* 
diatement sous l’^piderme de la plante hospitaliere un 
tissu d’hyphes aux cellules uninucl66es dont les plus super- 
ficielles s’allongent et fonctionnent comme des cellules 
basales; elles decoupent en files a leur extremite superieure 
de petites cellules dont les plus anciennes sont repoussees 
par les plus r£cemment formees. L’activite de ces cellules 
basales est suspendue par desphenomenes de cytogamie qui 
se produisentde plus souvent entre deux cellules basales 
contigues mais parfois entre une cellule basale et une cel¬ 
lule sous-jacente. Grace a cette cytogamie chaque cellule 
basale devient binucleee. A cette modification de structure 
de la cellule basale correspondent des differences entre les 
cellules qu’elle detache avant et apres la cytogamie. Les 
premieres sont uninucleees, formees en petit nombre; leur 
protoplasme s’appauvrit, leur noyau degenere, elles-memes 
disparaissent; les secondes sont des cellules vigoureuses, 
nombreuses, binucl66es; ce sont les cellules-m&res des 6ci- 
diospores, chacune donne naissaoce a une cellule jnterca- 
laire et a une ecidiospore, toutes deux binucle6es. Nous 
avons donne au cceoma jeune, avant la cytogamie, le nom 
de pretcide; les cellules formees par lui, qui correspondent 
aux cellules steriles, a buffer-cells », trichogynes des 
auteurs, sont des prU^idiospores . 

L’6tude du d6veloppement d’une 6cidie typique, pourvue 
d’un pseudo-peridium, a et6 faite sur le Puccinia Viola . 

L’6cidie de Puccinia Viola se d6veloppe essential lament 
de la meme fagon que le cseoma de Phragmidium subcortir 
cium: dans les deux cas il y a formation de cellules basales 
uninucleees capables de produire des cellules st6rile$ uni- 
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nucleus et, apr&s duplication de leurs noyaux par des 
phenomenesde cytogamie, capables de produiredescellules- 
meres d’ecidiospores binucle^es. Des differences separent 
cependant les deux d^veloppements et nous les considSrons 
comme 1 indication du caractere 6volue des ecidies vraies 
par rapport auxcaeomas. C’est d’abord la naissance profonde 
des cellules basales de Tecidie non directement sous l’epi- 
derme mais sous une couche epaisse d’hyphes steriles ; c est 
ensuite l’irregularite dans la production des.cellules steriles 
dont l’existence est inconstante et dont les caracteres 
different ptrfois de ceux des pr^ecidiospores du cseoma de 
Phragmidium subcorticium ; enfin c’est la specialisation chez 
Puccinia Violse des files d’ecidiospores les plus externes 
et des spores les premieres form6es dans chacune des files 
centrales et leur transformation en cellules particulieres 
constituant le pSridium. Malgre ces differences qui marquent 
le caractere plus evolue des ecidies par rapport aux caeomas 
le phenomene le plus important pour le developpement 
ult6rieur de l’Uredin^e reste le meme : un phenomene de cyto¬ 
gamie assure dans les deux cas la duplication des noyaux. 

C’est encore le meme phenomene que nous avons ren- 
contr6 chez trois formes incompletes, depourvues d'ecidies, 
trois micro-formes, ou la duplication des noyaux a lieu, 
en l’absence de sore ecidien, a la base du teleutosore. Chez 
Puccinia Malvacearum et chez Puccinia - Buxi une courte 
chaine de cellules binucleees surmonte la cellule double qui 
r6sulte d’une cytogamie et se termine bientdt par une 
t61eutospore. Chez Uromyces Ficarisc , des cytogamies 
assurent encore la structure binucleee des cellules qui pro- 
duisent les t61eutospores mais ici un intervalle plus grand 
s6pare la cytogamie de la production des t61eutospores, on 
croirait que le phenomene de cytogamie tend a se d6gager 
de celui de la production d’un appareil fructifere, 

D’ailleurs si la rencontre des cytogamies a la base d’un 
sore est une chose frequents il ne parait pas y avoir un 
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lien n6cessaire entre les deax ph6nomenes : duplication des 
noyaux et naissance d'un sore. (Test ainsi que chez une autre 
micro-forme, Uromyces Scillarum , la duplication des noyaux 
se fait d’une maniere precoce, a un endroit encore ind6ter- 
mine du developpement et par des voies qui nous sont encore 
inconnues mais sans rapport immediat avec la production 
des teleutosores. Les teleutosores en effet naissent sur un 
mycelium vegetatif qui est binuclee. Uromyces Scillarum 
realise done un type de developpement des micro-formes 
comportant un appareil vegetatif forme de cellules binu- 
cleees, different par consequent du type de developpement 
de Puccinia Malvacearum, Puccinia Buxi et Uromyces 
Ficarise , trois micro-formes dont l’appareil vegetatif est forme 
par un mycelium uninuciee. 

Le fait qu’il n’y a pas de rapport necessaire entre la pro¬ 
duction dun sore, meme ecidien, et le phenomena de la 
duplication de noyaux est particulierement illustre par 
Tetude que nous avons faite du developpement de I’ecidie 
d’un Endophyllum , Endophyllum Euphorbise (D. C.) Winter 
var. uninucleatum . 

Dans ce genre Endophyllum — que caracterisent des 
traits speciaux puisque les memes spores y sont des ecidios- 
pores par leurorigine et des teleutospores par leurdestin6e, 
dont plusieurs especes ont offert aux histologistes qui en 
ont fait letude des particularites remarquables — nous 
avons decrit une forme aux caracteres veritablement aber- 
rants puisquelle constitue le seul exemple connu jusqu’ici 
d’une forme 6cidienne qui, a aucun moment de son histoire, 
ne renferme de cellules binucleees. Elle parait identique 
par ses caracteres exterieurs a YEndophyllum Euphorbise 
etudie par Sappin-Trouffy dont nous avons verifie le earac- 
t^re binucl66 des §cidiospores ; elle s’en distingue essentiel- 
lement par la condition uninuciee de toutes ses cellules. 

L*origine de cette structure uninuciee reside dans 
l’absence de cytogamie a la base de l*6cide. Le d6veloppe- 
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ment de cette ecide n’est pas profondement different de 
celui de l'ecide du Puccinia Violas. Notons cependant que 
les cellules basales de notre Endophyllum naissent un peu 
plus profondement dans la feuille d’Euphorbe que celles du 
Puccinia Violae dans la feuille de Viola ; elles sont surmon- 
Wes non seulement par lepiderme et par une couche d’hy- 
phes steriles mais encore par une couche de cellules sous- 
6pidermiques ; remarquons encore que les cellules steriles 
qui se formaient d’une fagon irr6guli&re chez le Puccinia 
Violas ne se montrent jamais dans notre Endophyllum uni - 
nucleatum . Quant au pseudo-peridium, il nait comme chez 
le Puccinia Violas et se montre aussi differencie que dans 
cette esp&ce. 

Ces caract^res de lecidie de notre Endophyllum aux cel¬ 
lules uninucl£ees nous font considerer que cette forme est 
une forme d6riv6e en depit de son cycle 6volutif court et 
de sa structure nuclSaire simple. Elle derive d 'Endophyllum 
a ecidies normales et marque dans la serie des Endophyllum 
le terme de la regression du trongon binuclee dont on suit 
la disparition depuis les formes normales — par l’interme- 
diaire des formes ou une degSnerescence de noyaux ram&ne 
les cellules de la structure binucle^e a la structure uninu- 
cl66e — jusqu a notre forme 6cidienne ou la condition uni- 
nucl66e se poursuit depuis le mycelium sous-6cidien jus- 
qu’aux ecidiospores mflres. 

Consid6rant alors comme tres 6volu6e Tecidie dont nous 
venons de parcourir le d^veloppement et comparant ses 
caracteres a ceux de l’6cidie et du cseoma pr^cedemment 
6tudi6s nous pouvons 6tablir de la fagon suivante les 
graudes lignes de Involution des ecidies : 

Les sores 6cidiens actuels ont dil Stre pr6c6d6s dans la 
phylog6nie des Ur6diu6es, comme ils le sont dans Ponto* 
ggnie des formes que nous considerons comme archaiques, 
par des sores aux cellules uninucle6es, dits pr66cides, pro- 
dueteurs de spores, dites pr^ecidiospores, aujourd’hui d6- 
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suetes, et que nous avons considerees commeles equivalents 
femelles des spermaties dont elles recevaient autrefois la 
fecondation. Cette forme ancienne de la sexuality ayant* 
disparu la fusion des gametes et de leurs noyaux a 6te 
remplac6e par une cytogamie a la base d’un sore et par une 
karyogamie dans la teleutospore. 

Les caeomas nous paraissent etre les moins evolu6s des 
appareils ecidiens actuels, les preecidiospores y sont encore 
quelquefois bien representees ; elles ne se font plus qu’avec 
irregularity dans certaines eddies plus evoluees que les 
caeomas ; elles ne se font plus du tout chez les formes les 
plus evoluees. 

En meme temps que nous voyons disparaitre la produc¬ 
tion des preecidiospores dans la serie des formes jalonnee 
par Phragmidium subcorticium , Puccinia Violse, Endophyl - 
lum uninucleatiim nous assistons a l’enfoncement du sore 
ecidien d’abord dans la profondeur d’un tissu d'hyphes ste- 
riles sous-epidermiques, s’enfongant sous une couche sous- 
epidermique dans les formes les plus recentes. Enfin nous 
voyons se former une enveloppe du sore ecidien sous la 
forme d’un pseudo-peridium qui manque aux formes infa- 
rieures et apparait dans les formes les plus yvoluees. Telles 
sont les diverses transformations qui nous conduisent des 
caeomas archaiques aux plus recentes des ycidies typiques* 

2° Karyogamie . 

Le trongon binucley que nous avons vu s’ytablir en 
general par un phenomena de cytogamie a la base d’un 
sore se termine dans la tyieutospore par la karyoga¬ 
mie. C’est un des traits les plus singuliers de la cyto- 
logie^des Urydin6es, et qui se retrouve chez les autaes 
Champignons, que cette fusion de noyaux qui vient uniren 
un noyau diploide deux noyaux 4ont les ancfitres dtaieot 
depuis longtemps rapprochys dans la m&m? eeltale^Sah 



R&SUM& ET CONCLUSIONS 269 

existence parait etre g6n6rale dans les teleutospores, elle 
ne fait d£faut que dans des spores fonctionnant comme 
teleutospores chez quelques Endophyllnm. De nombreux 
auteurs Font constat^e depuis Dangeard et Sappin-Trouffyj 
nous-meme l’avons rencontr^e dans des UrMinees diverses: 
Puccinia Buxi , Puccinia Malvacearum, Uromyces Ficariae , 
Uromyces Scillarum , Phragmidium subcorticium , Coleospo¬ 
rium Senecionis , Coleosporium Melampyri, Coleosporium 
Sonchi, etc. Comme elle n’a donn6 lieu de notre part a 
aucune observation particuliere nous n’insisterons pas sur 
elle dans ce resume quelle que soit l’importance qu’elle 
tienne dans Je developpement des Uredinees et nous abor- 
dons Texpose de nos observations sur Tacte final du pro¬ 
cessus sexuel, la reduction chromatique. 


3° Reduction chromatique. 

Nous avons 6tudie la reduction chromatique dans trois 
especes du genre Coleosporium : C. Senecionis, C. Melam¬ 
pyri et C. Sonchi. Elle a lieu a la germination de la I61eu- 
tospore lors des deux divisions promyc^liales du noyau de 
fusion. 

Une 6tude des divisions r6ductrices n^cessitait la con- 
naissance prealable des caracteres essentiels de la division 
vegetative. Nous avons observe cette derniere dans la 
J seconds forme 6cidienne de Coleosporium Senecionis ainsi 
tjde chez Puccinia Violae, Puccinia Buxi, Phragmidium 
subcorticium et Endophyllum Euphorbias. C’est une mitose 
typique, une mitose a deux chromosomes , avec fuseau net et 
ventrosomes bien visibles. II y a disparition pr4coce de la 
ftietnbfane nucieaire rnais le nucleole persiste pendant 
fM*esque toute la dur£ede la division. A la prophase il ne 
$e forme pas de spireme, la chromatine se condense direc- 
tement en deux chromosomes. Ces deux chromosomes se di- 
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visent longitudinalement soit des la fin de la prophase, soit 
au commencement de la metaphase ; ils donnent quatre chro¬ 
mosomes-fils qui se dirigent par paires vers les deux p61es 
du fuseau et contribuent a la formation de deux noyaux-fils. 

Lors des mitoses reductrices les aspects observes different. 
Nous avons fait l’etude d6tai!16e de ces mitoses dans la teieu- 
tospore en germination de Coleosporium Senecionis. 

Le noyau de fusion possede a Y6 tat quiescent une struc¬ 
ture reticul^e. Quand il se divise la structure reticulee fait 
place a une structure filamenteuse a filaments minces (noyau 
leplotene). A un stade ulterieur, pendant le synapsis, les 
filaments minces se montrent apparies ( noyau zygotene) ; il 
en resuite un spireme epais ( noyau pachytene). Ce spireme 
epais se dedouble longitudinalement ( noyau strepsitene) 
quand le synapsis prend fin. Les deux moities du d6double- 
ment longitudinal, par un epaississement et un raccourcis- 
sement progresses, deviennent les deux branches de figures 
caracteristiques qu’on observe a la fin de la prophase, de 
figures a deux branches qui sont les chromosomes definitifs 
de la premiere cinese (stade de diacinise). 

Deux chromosomes a deux branches sont ainsi formes 
dans le noyau en division de la teleutospore ag6e de Co/eo- 
sporium Senecionis. La membrane nucl^aire et le nucl&de 
disparaissent. Un fuseau apparait termine a chacune deses 
extr6mites par uncentrosome. Surce fuseau et en son milieu 
chacun des deux chromosomes diacin6tiques superpose ses 
deux branches (m6taphase). Les deux branches sont deux" 
chromosomes somatiques qui se sont unis pendant la pro¬ 
phase et qui vont se s£parer a nouveau a la fin de la m6ta- 
phase pour constituer deux chromosomes-fils de la premiere 
cinese. Le d£but de l’anaphase montre quatre chromosomes- 
fils situes deux par deux de part et d’autre de l’6quateur du 
fuseau. Ces quatre chromosomes-fils subissent une division 
longitudinale durant Vanaphase ; c’est la une anaphase par- 
ticuliere, une anaphase qui prepare les chromosomes-fils de 
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la deuxieme cinese. A la fin de l’anaphase on observe deux 
chromosomes bivalents a chaque pole du fuseau. 

La premiere division est achevee ; elle donne naissance a 
deux petits noyaux qui prennent une structure reticulee 
comme le noyau-pere quileura donne naissance, acquierent 
une fine membrane mais pas de nucleole. Ils se divisent 
avant d’avoir acquis leur structure definitive ; c'est la 
deuxieme mitose promyceliale ; c’est une mitose parti- 
culiere dont nous allons resumer les principaux carac- 
teres. 

A la prophase la structure reticulee disparait et dans 
chaque noyau deux chromosomes bivalents apparaissent; ces 
deux chromosomes sont doubles et ils se montrent doubles 
des qu’ils apparaissent. Quand on les observe ils occupent 
deja Tequateur d’un fuseau qui se forme de bonne heure 
dans le cytoplasme, apres la disparition precoce de la mem¬ 
brane nucleaire. A la fin de la metaphase il y a separation 
pure el simple des deux branches de chaque chromosome. 
Les quatre branches contribuent par paires a la formation 
de deux nouveaux noyaux-fils. Ces quatre branches sont 
done les quatre chromosomes-fils de la deuxieme mitose et 
ce ne sont pas autre chose que les moities longitudinales 
anaphasiques des chromosomes-fils de la premiere mitose. 

Quatre noyaux rSsultent des deux divisions successives 
que nous venons d etudier. Dans ces quatre noyaux le nom- 
bredes chromosomes est reduit. Partis d’un noyau diploide 
# nous arrivons a quatre noyaux haploides: c est done la 
reduction chromatique que nous avons observee. 

La premiere mitose est essentiellement caracterisee par 
une longue prophase et par la presence de deux chromo¬ 
somes a deux branches au stade de la plaque equatoriale 
qui donnent quatre chromosomes-fils dedoubles longitudi- 
nalement a l’anaphase: ce sont la les caracteres d’une mitose 
heterotypique. 

La deuxieme mitose oe comporte pas de division longitu- 

18 
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dinale des chromosomes ; elle est essentiellement caracte- 
risee par la separation pure et simple des branches de deux 
chromosomes doubles qui se montrent doubles des qu’ils 
apparaissent : c’est une mitose homeotypique. 

L’6tude des mitoses promyceliales de Coleosporium 
Melampyri et Coleosporium Sonchi nous a fourni les memes 
resultats essentiels. 

La reduction chromatique dans le genre Coleosporium 
s’effectue douc suivant le schema heterohomeotypique. La 
premiere cinese, dissociant les chromosomes heterotypiques 
en leurs deux branches constituantes, effectue reellement la 
reduction, elle est « eumeiotique » ; la deuxieme est equa- 
tionnelle. 

A la prophase de la premiere mitose les quatre chromo¬ 
somes somatiques du noyau de fusion se groupent longi- 
tudinalement par paires en deux chromosomes doubles : 
c’est la pseudo-reduction prophasique par parasyndese ou 
zygotenie. La reduction effective du nombre des chromo¬ 
somes se realise a la metaphase qui distribue aux deux 
poles du fuseau des chromosomes somatiques complets, qui 
partage entre deux noyaux-fils les quatre chromosomes du 
noyau-pere ; comme il s’agit de la m^taphase de la premiere 
mitose c’est une prereduction . 

C’est done suivant le type d’une production hetdro - 
hom&otypique preparee par une pseudo-reduction prophasique 
par parasyndese que la reduction chromatique s’effectue 
chez les Uredinees. C’est le schema realise chez beaucoup 
de plantes sup6rieures et animaux que nous retrouvons ici. 

Les Ur6dinees envisages au point de vue de leur 
reproduction sexuelle pr6sentent ce grand intent d’offrir 
les divers actes qui la composent sous une forme dissociee 
qui differe de celle qu’on a l’habitude de rencontrer ailleurs. 
Comme partout la sexualite comporte comme nous venons 
de le voir la reunion de deux noyaux dans une mdme 
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cellule, une karyogamie, une reduction chromatique. 

Chez les etres primitifs ces trois ph^nom&nes se passent 
dans le meme organe et se succedent de tres pres : c’est 
ainsi que chez un Spirogyra la fusion des gametes est suivie 
de la fusion de leurs noyaux et que la germination du 
zygote s’accompagne d’une reduction chromatique. Tous 
les noyaux d’un Spirogyra , le noyau du zygote mis a part, 
sont semblables les uns aux autres : le noyau du zygote, a 
2 n chromosomes, etant dit diploide, tous les noyaux vege- 
tatifs, a n chromosomes, sont des noyaux haploldes. 
Considerons au contraire un animal superieur : ici encore 
la fusion des gametes est suivie immediatement de la fusion 
des noyaux laquelle donne naissance a un noyau diploide, 
mais la reduction chromatique n'intervient pas immediate- 
ment, elle n’a lieu que beaucoup plus tard lors de la pro¬ 
duction de nouveaux gametes, ici, le noyau singulier est le 
noyau du gamete, il est haplo'ide ; tous les noyaux vege- 
tatifs sont des noyaux diploides. 

Ces deux types de developpement s’expriment en disant 
que l’appareil vegetatif d’un Spirogyra est une haplophase, 
celui d’un animal superieur une diplophase. 

Si I’on considere le premier comme primitif le second 
sen d6duit par un retard dans la reduction chromatique. 
Un retard moins accuse de la reduction chromatique se 
rencontre chez les plantes superieures : chez elles la fusion 
nucl6aire suit encore la fusion des gametes, celle-ci fournit 
un noyau diploide qui reste tel au cours de nombreuses 
generations jusqu’au moment oil, lors de la formation des 
spores (microspores, macrospores, grains de pollen, 
cellules-meres de sac embryonnaire), une reduction chro¬ 
matique le transforme en un noyau haploide. Dans ce cas 
parmi les noyaux vegetatifs il en est d’haploides et de 
diploides. L'appareil v6getatif d’une plante sup^rieure 
comprend une diplophase suivie d’une haplophase. Grace 
a la dissociation des deQx derniers ph6nomenes de l’acte 
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sexuel complet (fusion de noyaux et reduction chromatique) 
il s’introduit done dans le cycle evolutif un etat diploide 
une periode de diplophase qui peut vis-a-vis de l’haplo- 
phase devenir preponderate et meme occuper le cycle 
evolutif presque tout entier. 

Une semblable dissociation peut avoir lieu entre les deux 
premiers phenomenes de 1’acte sexuel complet, duplication 
de noyaux et fusion nucleaire. C’est ce qui a lieu chez 
beaucoup de Champignons, particulierement chez les Ure- 
din^es. La fusion des cellules qui entraine la duplication 
des noyaux n’est pas suivie d’une fusion immediate de ces 
derniers, aussi le cycle evolutif se complique-t-il d’une 
phase nouvelle caracterisee par la possession reguliere de 
deux noyaux par cellule, nous l’appelons une dikaryophase. 

L’appareil vegetatif d’une Uredinee releve done d’une 
haplophase pour ce qui est du mycelium uninuclee, d’une 
dikaryophase pour ce qui concerne le trongon binuclee. En 
joignant a ces deux phases la courte periode de diplophase 
realisCe dans la teleutospore agee apres la fusion des 
noyaux le cycle Evolutif d’une Uredinee complete comprend 
trois phases : une haplophase aux cellules uninuole^es* 
ou haplocytes, productrice de sporidies, de spermogonies 
et de prCecides ; une dikaryophase a cellules binudeees, 
ou dikaryocytes, pendant laquelle se produisent des eci- 
diospores, des urCdospores et des teleutospores ; enfin une 
diplophase reduite s’etendant de la teleutospore adulte 
a sa germination, la vieille teleutospore etant un diplocyte. 

Le schema ci-apres resume le cycle Evolutif d’une telle 
Ur&dinbe complete : le trait fin, unique, qui va de la 
reduction chromatique a la eytogamie, indique le stade aux 
cellules uninucle&es, Thaplophase ; le double trait qui va 
de la eytogamie a la karyogamie marque Id phase a deux 
noyaux, c’est la dikaryophase ; enfin le gros trait qui s*4tend 
de la karyogamie a la reduction chromatique marque la 
place restrdnte tpi’bccupe la diplophase. 
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Ces trois phases da cycle evolutif des Uredinees se 
retrouvent chez tous les etres vivants avec une importance 
relative variable avec les groupes envisages. Chez les Ure¬ 
dinees la diplophase estcourte; chez les animaux superieurs, 
au contraire, ellesetend longuement aux depens de l’haplo- 
phaseetde la dikaryophase. Celle-ci est tres g^neralement 
rSduite chez les animaux et les vegetaux superieurs ; pour 
lui voir prendre une certaine importance il faut s’adresser 
a certains Protozoaires et mieux aux Champignons. Parmi 
ces derniers les Uredinees possedent un cycle evolutif dont 
la dikaryophase occupe une partie tres etendue ; elle doit 
ce developpement special a une forme particuliere de la 
dissociation des phenomenes sexuels, differente des autres 
formes le plus souvent r^alisees chez les etres vivants. C’est 
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cette dissociation grace a laquelle T6tude de la sexualite 
chez les Ur6din6es est intimement Iiee a celle de leur cycle 
evolutif qui donne aux ph6nomenes sexuels chez ces 
Champignons les traits qui leur sont propres et confere 
aux phenomenes de la sexualite chez les Ur6din6e$ tout 
leur inter^t. 
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LA 


REPRODUCTION SEXUELLE 

ENVISAGES DANS SA NATURE 
DANS SON ORIGINE ET DANS SES CONSEQUENCES 

Par P.-A. DANGEARD 


La reproduction sexuelle est uue fonction commune aux 
vegetaux et aux animaux : seals quelques organismes irife- 
rieufs en Soiit depourvus et se mulliplient exchisivement par 
simple biparlition, par fragmentation ou par sporulation. 

On a cru longtemps que les phenomOnes sexuels differaient 
profond^ment dans chaque groupe : cette opinion s'appuyait 
Sur la diversity des appareils et des organes charges dac- 
complir cette fonction ; aussi toutes les theories relatives 
a la fecundation sont-elles restees purement speculatives 
jusqu’au xVE siecle, c’est-a-dire jusqu’au moment ou 
Temploi du microscope allait permettre^de dScouvrir pfo- 
gressivement Fexistence des gametes et la mani&re dont ils 
secomportent dans la formation de 1’ceuf. 

Les difficultes a surmonter etaient nombreuses ; a 1’heure 
aotQelle, beaocoup de problemes important^, relatifs a la 
fecondalion, restent encore a rosoudre ; malgre cela> grace 
aufc dgcouvertes de la seconde moilio du xix fi siecle et du 
commencement du xx e siecle, on peut degager maintenant 
ronit6 du phenotnfene sexnel qdi se presente avec lesmfemes 
earacteree easentieb chez tous les §troa vivants. 

Dans l’etude d’une fonction comme celle-oi* on ae troUve 
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en presence de deux tendances extremes ; ces deux ten¬ 
dances se rencontrent partout: en morpliologie, en anatomie, 
en systematique ; elles ont 1’une et l’autre leurs avantages et 
leurs inconvenients ; dans Tune, on note les differences, on 
les exagere au besoin ; dans lautre, au contraire, a travers 
les fails particulars, au milieu des differences de detail, on 
ne retient que le plan d’ensemble et on cherche la loi ou les 
lois qui ont preside au developpement d’un organe et de sa 
structure, a revolution d un groupe ou d’une fonction. 

L’etude de la reproduction sexuelle, envisagee chez les 
animaux el les vegetaux, a profile de ces deux tendances: 
la premiere a permis de reunir, en nombre considerable, des 
observations de grande importance ; la seconde, qui ne 
s’appuie que sur quelques decouvertes, souvent espacees 
dans le temps, donnera finalement tot ou tard une expli¬ 
cation rationnelle de la fonction et de son origine. 

Nous examinerons, a ce dernier point de vue, nos con- 
naissances actuelles sur les phenomenes reproducteurs de 
nature sexuelle ; nous verrons comment on est arrive peu a 
peu a preciser les caracteres de la fecondation, a chercher 
son origine et a determiner ses consequences dans le deve¬ 
loppement des etres. La sexualite des Champignons a paru 
constituer longtemps un obstacle insurmontable a la concep¬ 
tion de l’unite des phenomenes reproducteurs ; les decou¬ 
vertes faites dans ces dernieres annees permettent, comtne 
nous le montrerons, de lafaire rentier dans la loi generate. 


En 1(551, Harvey ayant reconnu, au moyen de verres 
grossissants, la relation qui existe entre la cicatricule de 
l oeuf et les premiers rudiments du poulet, formule les 
conclusions suivantes : 

1* Tout animal provient dun ceaf; 2° les organes appa- 
raissent par nouuelle formation et non par Vaccroissement 
dune structure preformee . 
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Pour ce savant, le sperme ne feconde pas lceuf, mais la 
mere tout entiere : il se produit, sous Taction de la liqueur 
seminale, une sorte de contagion musculaire qui permet a 
la mere de developper ses ceufs a Tinterieur de la matrice. 

En 1677, Hamm, un des eleves de Leuwenkoek, avait 
appele l’attention de son maitre sur des elements minus¬ 
cules qui s’agitaient dans le sperme. Leuwenkoek aussitot 
les interpreta comme des germes preformes qui navaienl 
besoin qua d'etre nourris par Fceuf pour se developper en 
embnjons . 

Malgre de nombreux et importants travaux, ce n’est qu’en 
1855 que la veritable nature de la fecondation commence 
a se degager nettement ; Thonneur en revient a Pringsheim 
qui,a la suite d’observations Ires completes sur V Qulogonium, 
caracterise ainsi Tacte fecondaleur : 

1° Dans Vacte de la generation , il g a reellement melange 
de la substance propre du spermatozoide aver celle du glo¬ 
bule encore nu renferine dans Torgane femelle. 

2° La premiere cellule du noiwel organisme nu de la nou- 
velle plante ne preexiste point touie formee dans lorgane 
femelle , mais elleest le resuliat de la fecondation. 

3° Les spermalozoides ne forment point une partie mor- 
phologiquement determinee de la nouvelle cellule , son nucleus 
par exemple ; ils se dissolvent , perdenl loute forme appre¬ 
ciable et liagissent par consequent que par leur substance 
propre. 

4° Un seul spermatozoide suffit a taccomplissement de 
Facte sexuel . 

Le memoire de Pringsheim permettait done de dire, en 
1855, que la fecondation consiste dans le melange de deux 
cellules , Tune male , Fautre femelle. 

Les travaux d’Oscar Hertwig (1875) et ceux d’iJermann 
Fol (1877) precisent davantage les conditions de la fecon¬ 
dation ; celle-ci ne consiste plus seulement dans Turnon de 
deux cellules qui melangent leurs protoplasmes: cette union 
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des deux gametes est accompagnie de la fusion des deux 
noyaux sexuels. 

A partir de ce moment, la fusion nucleaire fat Consider^ 
en general comme le phenomene le plus important et le plus 
caracteristique de la fecondation, soit chez les animaux, 
soit chez les vegetaux ; de nombreux savants s’efforcent de 
retrouver cette fusion nucleaire dans tous les cas de repro¬ 
duction sexuelle : citons plus particulierement, avec les 
noms d’Hertwig et de Fol, ceux de Boveri, de Carnoy, de 
Strasburger et de Guignard. 

Les recherches de Van Beileden permettent d'acCorder a 
cette fusion nucleaire une importance capitale : ce savant 
etablit, en 1883 (1), que Tinegalite entre les deUx elements 
sexuels n’est qu apparente ; le noyau male et le noyau 
femelle possedent le meme nombre de chromosomes ; le 
noyau double de fecondation recoit done une egale quantite 
de chromatine paternelle et maternelle ; e’est a partir de 
cette constalation dont l’exactitude fut verifiee pardifferents 
savants, dans un grand nombre d’exemples, que Ton songea 
a considerer les chromosomes comme les porteurs des qua- 
lites hereditaires : cette theorie, formulee presque en meme 
temps par des savants comme Hertvvig, Strasburger, Kol- 
liker et Weismann ne pouvait manquer d’etre accueiilie 
avec faveur. 

On connaissait maintenant les caracteres essentiels de la 
fecondation : celle-ci consiste dans Vunion de deux gametes , 
union accompagnee d!line fusion nucleaire ; dans cette fusion, 
les noyaux , mtile et femelle , apportent un meme nombre de 
chromosomes. 

Van Beneden avait fait une autre constatation, efctreme- 
ment importante : il avait reconnu que dans YAscaris , le 
nombre des chromosomes de chaque noyau sexuel est moitie 


(1) Vnn Benedea t Recherches tut la maturAUsn de Vwuf* la fecchdation 
et la division cellulaire (Archives de Biologie, vol. IX, 1883)* 
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moindre que celui des noyaux vegetatifs ; il en conclut qua 
dans la reproduction sexuelle, las noyaux en presence sont 
des demi-noyaux : « Si, dit-il, an point de vue morpholo- 
gique etdeparleur structure, les pronucleus ne different en 
rien de noyaux ordinaires, il est evident qu’au point de yue 
phyaiologique, ils ne sont nullement l’equivalent de noyaux. 
Cbaque pronucleus equivaut a un demi-noyau, presentant 
de par son origine un caractere unisexue. » 

La definition de la fecundation subissait, de ce fait, une 
importante modification : elk Hail caracferisee par lunion 
de deux cellules incompletes , possedant chacunc, dans leuv 
noyau , j- chromosomes ; celte union Hail accompagnee de 
la fusion de ces demi-noyaux en un noyau ordinaire rcn~ 
fermant le nombre normal n de chromosomes appurtenant a 
Vespece considerec. 

En 1899, a la suite de recherches sur les Chlamydomo- 
nadin^es dans lesquelles nous avions constate que le nombre 
des chromosomes se maintenait constant dans les cellules 
vegetatives, dans les spores et dans les gametes, nous pro- 
posions de modifier comme il suit la definition de la fecon¬ 
dation (1). 

Dans la fecondation, les gametes qui sunissent sont des 
elements complets ; les noyaux qui se fusionnent apportent 
chacun un nombre n de chromosomes qui est celui de Cespece 
consider4e s k noyau de faeuf est done un noyau double 
possedant 2 n chromosomes. 

On etait ainsi arrive, apres de longs effort, a fixer les 
oaractores essentials de la fecondation normale entre gametes. 

II est possible que d autres caracteres viennent s’y ajouter 
plus tard a mesure que Ton oonnaitra mieux le role des 
centrosomes, celui des mitochondries et les proprietes du 
protoplasma : mais, pour l’instant, on ne saurait aller plus 
loin sans risquer de faire fausse route ; en ce qui Goncerne 

(1) P.-A- Daageard : Mmoire mr In ChlmydomQnacUnees (Le Botanists, 

6 e s6rie, 1898). 
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plus particulierement le role des centrosomes, on ne pos- 
sede que des donnees contradictoires, et ceux qui parlent 
d’une fecondation par les protoplasmes ne peuvent disposer 
daucune observation precise a I'appui de leurs idees : 
aussi ferons-nous abstraction ici des theories de la fecon¬ 
dation dues a Butschli, Boveri, Strasburger, etc. Ces 
theories ne representent que de simples hypotheses, ou ne 
visent que des cas particuliers. 

Nous venous de voir en quoi consiste la fecondation : 
nous devons maintenant essayer de decouvrir comment el le 
s’est etablie, d’une fagon si generate, parmi lesetres vivants, 
et quelles ont ete ses consequences proches ou lointaines 
dans le developpement: en cTautres termes, il est necessaire 
de rechercher comment cette fonction a pris naissance et 
comment elJe a evolue. 

La reproduction sexuelle, en efTet, n’est pas une propriety 
primitive du protoplasma au meme titre que la nutrition et 
la multiplication, bien que nombre d’auteurs aient soutenu 
cette opinion : il s’agit d’une fonction acquise au cours de 
1’evolution, sous Finfluence de causes qu il est necessaire de 
rechercher. 

La decouverte d’une reduction chromatique s’effectuant a 
la germination de l’ceuf permettait non seulement de 
modifier la definition de la fecondation, mais elle ouvrait 
aussi une voie nouvelle aux recherches concernant l’origine 
meme de la reproduction sexuelle. 

Puisque les gametes representent des elements complets, 
la cause determinante de leur fusion devait etre cherchee 
dans des raisons d ordre physiologique : c'est alors que 
nous avons expose, en 1898, une theorie complete de la 
sexualite, dont nous ne rappellerons ici que les grandes 
lignes: cette theorie a ete completee en 1910 (1) sur plu- 
sieurs points. 

(1) P.-A. Dangeard : Etudes sur le developpement et la structure des orga - 
nismes inferieurs (Le Botaniste, 11* s£rie, 1910, p. 267). 
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Lfts organismes primitifs se multiplient par simple bipar¬ 
tition ; ce mode de multiplication est pen rapide: il exige, 
pour se continuer indefiniment, line periode de nutrition 
intermediaire entre deux divisions; parfois les bipartitions 
son/ trap rapprocliees: lequilibre nutritif se trouve deiruit ; 
le novau continue de se diviser, alors que le protoplasma est 
incapable de subir une bipartition correspondante: une 
fusion nueleaire retablira lequilibre. 

L’exemple le plus simple est celui de YAnthophgsa vege¬ 
tans, ou a un moment dorme, a la suite d une epidemie de 
bipartitions successives, chaque individu renferme deux 
noyaux qui sc fusionnent pour conslituer un tnuf par auto- 
gamie (t); de nombreux cas d’autogamie, de nature plus ou 
moins complexe, ont ete signales chez les Protozoaires. 

Mais si les nombreux exemples de sexualite qui se ren- 
contrent chez les IVotozoaires se multipliant par bipartition 
sont inleressants, ils ne sauraient cependant nous renseigner 
exactement et completement sur 1’origine do la reproduction 
sexuelle en general et sur sa phylogenie; il est necessairc 
alors de s adresser aux especes qui se multiplient par spo- 
rulation. 

La sporulation, dans laquelle les bipartitions se succedent 
sans periode de nutrition intermediaire, realise un progres 
considerable pour la reproduction des etres : de nombreux 
gerrnes sont formes en pen de temps, etl’espece se trouve 
ainsi mieux armee dans sa lutte pour 1’existence. 

Les cellules-meres dans lesquelles la sporulation a lieu, sont 
des sporanges, et les gerrnes formes sont des spores; ces 
spores, en se nourrissant, donnent de nouveaux sporanges : 
l’espece se multiplie ainsi par reproduction asexuelle. 

Mais tandis qu’avec la simple bipartition, la periode de 
nutrition intermediaire suflit parfois a maintenir 1 equilibre 
nutritif, il n’en est plus de meme avec la sporulation dans 


(1) P.-A. Dangeard : hoc. cit., Le Botaniste, 11® serie, 1910, p. 160-161. 
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laquejle une seule periode de nutrition doit auflire a de 
nombreuses spores; I’equilibre rmtritifse trouve rompu au 
bout d’un nombre de sporulaiions qui varie princjpalement 
avec la nature du milieu nutritif, 

Le$ spores $e trouvent afTaiblies, affarnees, incapables de 
fournir un nouveau developpement ; leur protoplasma 
manque de 1’energie necessajre a la continuation de la vie: 
celte diminution de I'enenjie vitale des spores ordinaircs, sons 
Vinfluence (Vune nutrition insuffisante, esi, scion nous, la cause 
qui a prouoqiw, au coiirs de Tevolution, T apparition de la 
sexualite (1), 

Ges spores aflaiblies ont reussi a reenperer leur energie 
de developpement, en copulant par deux : il y a fusion de 
deux cellules ou gametes en une seule cellule qui est I’oeuf; 
cet muf, on germant, donnera naissance a une succession de 
spores et de sporanges, jusqu’au moment ou la reproduction 
sexuelle interviendra a nouveau. 

Go reproduction sexuelle debute avec les cellules-meres 
qui donnent naissance aux gametes et qui $ont des game- 
tanges, et elle se termine avec la formation de 1’cBuf. 

La fecondation est realisee par runion des deux gametes ; 
dans celte union, il y a melange des protoplasmes et fusion 
des deux noyaux, en un noyau double de copulation; sa 
signification primitive est celle d’un individu aflame qui, 
pour se nourrir, absorberait comme aliment un individu de 
son espece : la fecondation, par son origine, correspond dono 
a une sorte d’autophagie sexuelle. 

Avant 1’apparition do la reproduction sexuelle, le cycle du 
developpement etait: 

Spore, Sporange... 4- Spore, Sporanges. 
e’est-fr-dire une succession de vegetations asexuelles. 

(l)P.-A. Dangeard: Thegrie de la sexuqlite (Le Botanist?! 6e s^rie). — 
Programme d'un essai sur la reproduction sexuelle (Le Botaniste, 7e s6rie). 
— Etude comparative de la zoospore et du spermalozoide (id.) — Nutrition 
ordinaire, nutrition sexuelle et nutrition holpphytique (Le Bolauiste, 3e s^rie). 
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Avec I’apparition d$ la fecondation, une generation 
sexuelle se trouve interealee, et Ton a maintenant; 

Spore, Sporange + Spore, Sporange... -+- Spore, Gamctange, Gametei, wuf 
+ Spore, Sporange... 

c’est-a-dire une succession de vegetations asexuelles aux- 
queues succede une generation sexuelle. 

Nous verrons tout a 1’heure l’importanee prise dans le 
developpement par la fusion des noyaux ; des maintenant, il 
est possible de formuler quelques conclusions generates : 

1° La reproduction sexuelle a eu pour cause line gene nutri¬ 
tive, resultant de bipartitions successives sans pAriode de 
nutrition inter mcdiaire. 

2° Les gametes sent des spores ordinaires affaiblies , affa- 
mees, incapahles de continuer scales leur developpement. 

3° La reproduction sexuelle derive directement de la repro¬ 
duction asexuelle. 

4 ° Lattraction qui rfauxit les gametes est de la menu * nature 
que celle qui porte un organisme vers sa proie ou Ventratne 
a la recherche de Valiment. 

5° La fecundation, cest-a~dire bunion de deux gam dies en 
une seule cellule ( amf ), est dans sa signification primitive un 
plienomene dautophagie. 

6’° Cette autophagic a introduit dans le cycle du dAvelop- 
pementdes etres un stade nouveau qui,pris dans son ensemble, 
constitue la reproduction sexuelle. 

7 9 La parthenogAndse qui, dans la fhAorie de Van Beneden, 
reste incomprehensible , sexplique ici aisAment. 

Puisque les gamdtes sont des spores affaiblies , dApourvues 
de Venergie nAcessaire , il esi naturel que cette Anergie puisse 
leur Aire rendue par Vemploi dun milieu nutrilif plus riche, 
par une Alevation de temperature , etc.; ces gametes reprennent 
alors leur caractere de spores ordinaires et se dAveloppent 
sans autophagie : il g a parthAnoginAse. 

La f6condation ordinaire, d’ordre sexuel, peut done Atre 
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remplacee par des phenomenes d’ordre purement physique 
ou chimique : a cette categoric de phenomenes encore mal 
determines, qui provoquent la parthenogenese, beaucoup 
d’auleurs appliquent aussi le nom de fecondation. 

On a discute et on discute encore sur la definition meme 
de la fecondation normale entre gametes: essayons de fixer 
les idees sur ce point; la chose est d'autant plus utile que 
plusieurs biologistes sont enclins a donner a ce mot une 
extension qui nous parait injustifiee et en font un simple 
synonyme de reproduction sexuelle. 

La fecondation normale ne doit s’appliquer qu’a funion 
des gametes : un antherozoide ou un spermatozo’ide feconde 
foosphere; deux cellules ou deux energidessexuels s’unissent 
avec fusion des deux noyaux, en une scale cellule qui est 
1’oeuf; sans fecondation, en dehors de la parthenogenese, la 
continuation du developpement est impossible. 

La reproduction sexuelle, par contre, comprend l’en- 
semhle de la generation sexuee, depuis les phenomenes qui 
preparent la formation des gametes, celle des thalles ou 
des individus sexues, jusqu’a la germination de loeuf. 

Un seul exemple suffira a montrer le danger d’employer 
fexpression de lecondation comme synonyme de reproduc¬ 
tion sexuelle : la parthenogenese n’existeque grace a lV.r/.s- 
tence chez les etres d’une reproduction sexuelle: elle ne se 
produit qu’en Yabsence de fecondation par un second gamete. 

On s’est demande quelle etait l’importance relative des 
deux parties de facte fecondateur: melange des proto- 
plasmes, fusion nucleaire. 

La question n est pas completement resolue : on possede 
cependant certaines donnees qui permettent d’accorder une 
importance preponderante a la fusion des noyaux sexuels. 

Tout d’abord, on sait que dans V heterogamie, le gamete 
male n’apporte avec lui qu’une quantite souvent infime de 
protoplasma comparee a celle du gamete femelle: on pourrait, 
il est vrai, supposer quelle contient cependant des elements 
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indispensables a lafecondation, centrosomes, mitochondries 
etc. 

En ce qui concerne les centrosomes, lorsqu’ils existent et 
accompagnent le noyau des gametes, ils se comportent de 
fn^on variable: on connait la theorie de Boveri: ce savant, a 
la suite de recherches sur VAscaris, resume, en 1887, ses 
idees de la maniere suivante (1). 

« L’oeuf mur possede tons les organes et toutes les qualites 
necessaires pour sa segmentation, sauf le centrosome qui est 
lagent actif de la division. Le spermalozoide, de son cote, 
est pourvu d’un centrosome, mais il a perdu la substance 
sur laquelle cet element exerce son action. L’union de 
l’ceuf et du soermatozoide reunit les elements de la division 
cellulaire: Toeuf feconde contient un centrosome qui se 
divise et dirige la segmentation ». 

Le plus grand reproehe qu’on puisse fairea cette maniere 
d envisager la fecondation, est quelle ne peut s appliquer 
qu’a des c&s particuliers: les centrosomes sonl loin d’avoir 
une existence generale; ces elements manquent chez les 
plantes superieures, par exemple, et il serait facile de citer 
un grand nombre de cas, oil les noyaux sexuels ne sont 
accompagnes d’aucun centrosome. D’autre part, (absence 
du centrosome femelle, dans Toeuf des anirnaux, memo en 
faisant abstraction du fameux « quadrille des centres » de 
Fol, est loin d’etre un caractere constant: ainsi chez le 
Mijzostoma , selon Wheeler, ce serait 1’ovocentre qui dirige- 
rait la segmentation de Toeuf. 

Les idees exprimees par Strasburger sur la sexualite 
represented une variante de la theorie de Boveri: s appuyant 
sur Tabsence constatee par lui et par seseleves, de Telement 
centrosome chez les Phanerogames, il remplace Taction 

(1) Boveri: XJeberdenAntnl (les Sprrmatoz : an der Tcilunq der Eier(S>itz. der 
Gesell. f. Morph, u. Phys. in Munchen, 1887). Voir aussi les m6moires 
publics par le m£me savant dans le Jenaische Zeitschrift des ann£es 1887, 
1888, 1890, 1901. 
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attribute au centrosome, par cell© du « kinoplasme », qui 
tient sous sa dependance les mouvements de la cellule, alors 
que le trophoplasme est 1© siege des phenomenes nuiritifs. 

Le gamete male possede du kinoplasme, mais il est trop 
pauvre en elements nutritife pour se diviser isolement; le 
gamete femelle, de son cote, par suite de labsence de kino- 
plasme, est incapable de se developper; la reunion des deux 
gametes fournira une cellule complete dans laquelle le cen- 
trosome ou, a son defaut, le kinoplasme, provoquera la seg¬ 
mentation (1). 

Cette conception de la fecondation repose sur une simple 
hypothese: elle ne se concilia pas, d’ailleurs, avec la repro¬ 
duction sexuelle par isogamie et par auiogamie . 

En resume, il est impossible d attribuer aucun role defini 
aux centrosomes dans la fecondation, puisqu’ils se corn- 
portent de fagon variable au moment de 1’union des gametes; 
de plus, il ne saurait etre question d’uliliser les centrosomes 
dans une definition generale de la fecondation, puisque ees 
elements manquent frequemmePt dans les gametes. 

La meme remarque s’applique aux chloroleucites des 
gametes qui, comme les centrosomes, semblent se oompor- 
ter de fagon variable dans ToBuf ; leur absence chez les 
animaux et ohez les champignons d^montre que l’on ne 
saurait en tenir oompte pour caracteriser la fecondation. 

Les mitoohondries ont sans doute une existence plus ge¬ 
neral© que les centrosomes et les chloroleuciles; mais on 
ignore totalement ce que deviennent ces Elements dans 
1‘ceuf et les transformations qu’ils subissent. 

Lq melange des protoplasmes des gametes, en tout etat 
de cause, n'a probablement qu’une importance relative dans 
la fecondation : ce melange est, en effet, realise chez les 
plantes d’une fagon continue, par les communications pro- 


(4) Str&sburger: Cytologische Studien (Jahrb, f. wise. Botanik, Bd. XXX, 
1897) et divers autres m6moires publics par le m6me savant. 
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toplasmiques qui s'etendent d’une cellule & Taulre et chez 
les champignons paries anastomoses et les fusions cellulaires 
qui sent si fr^quentes au moins dans certains groupes ; ce 
rtile pourrait 6tre on relation directe avec la nutrition eel- 
lulaire, eu conformite avec lautophagie Sexuelle primi¬ 
tive. 

Si On admettait, par pure hypotbese, qu’il existe dans le 
cytoplasme des gametes, en dehors du noyau, des elements 
qui interviennent efficacement d’une fagon constante et 
toujours la meme, il serait impossible pour le moment de 
dire si leur action coincide avec la mise en contact des pro- 
toplasmes. 

Les protoplasmes de deux gametes, de deux energides 
seXuels peuvent, en effet, n’avoir jamais 6te separes par une 
cloison : de nombreux exemples existent chez les Protozo- 
aires, exemples que Ion rOunit frequemment sous le nom 
d'autogamie ; celui de 1’ Atilhophysa vegetans nous montre 
des individus qui, apres des bipartitions repetees, arrivent a 
former deux energides sexuels sous une meme ctwcloppe ; 
ces Energides, sans avoir jamais rnontre aueune trace de 
separation, fusionnent leurs deux noyaux en un seul pour 
former l’ceuf (1). 

11 est impossible de purler dans ee eas , pour definir la 
fteondation, d\in melange du ploloplasma des gametes , 
puisque ecitx-d n'onl jamais die separes : la fecundation n'est 
effective d l'observation que par la fusion nueUalre : il en 
est de mime dans les autres exemples d'autogamte. 

Supposons maintenant que les deux noyaux en question 
subissent une ou plusleurs bipartitions avant de se fusion- 
ner par deux : la fecundation tie poitrra tore earaeUvMc que 
par ces fusions nttcUnires . En effet, alors mftme que des 
elements du cytoplasme joueraient un r61e dans la teconda- 
tion, nous serious dans Timpossibilit^ de dire si ce role a 

(1) P,-A. Dangeard: lot . cit. f Le Bot&niste, 11® 1010, p. 160-161. 
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ete accompli au stade de la premiere division nucleaire ou 
des divisions suivantes, ou encore s'est trouve reporte au 
stade des fusions nucleaires ; il serait touiefois plus uraisem- 
blable de pcnser que la fecundation proto plasmique accom- 
pagne la fecondation nucleaire et quelle na lieu qu'apres la 
derniere division nucleaire. 

Ces distinctions acquerront toute leur importance lors- 
qu’il sera question tout a l’heure de la sexualite chez les 
Champignons. 

Dans la formation d’un oeuf, il est incontestable que la 
fecondation liormale ne saurait etre caracterisee, a l’heure 
actuelle, que par la fusion de deux noyaux en un noyau 
double de copulation : c’est grace a cette fusion nucleaire 
seulement que deux cellules ou deux energides sexuels ne 
forment plus qu’une seule cellule : l’ceuf ; si l’uuion des 
noyaux navait pas lieu, IVeuf etles cellulesquien proviennent 
renfermeraient toujours deux energides distincts qu’un 
phenomene de merotomie pourrait isoler au moins theori- 
quement a Fetal de cellules simples. 11 serait extremement 
interessant de suivre ensuitebi developpement de ces cellules 
afin de constater si, malgre le melange des proloplasmes, 
elles ont conserve leurs proprietes specifiques dans le cas 
oil les deux gametes unis dans Toeuf appartiendraienl a 
deux especes differentes, les cellules isolees par merotomie 
devraient, si le melange des protoplasmes n’a qu une im¬ 
portance secondaire, conserver les caracteres generaux 
particuliers a chaque espece : on saurait, de la sorte, si les 
proprietes hereditaires sont bien reellement, comme beau- 
coup de savants le pensent, localisees dans le noyau : cette 
experience donnerait en meme temps des renseignements 
sur 1’importance qu’il faut accorder a bunion des proto¬ 
plasmes dans la fecondation. 

11 resulte de ce qui precede que la fecondation a introduit 
dans le cycle de developpement des etres, une cellule-oeuf a 
2 n chromosomes de formation nouvelle et de structure 
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secondaire ; ces deux groupes de chromosomes ainsi reunis 
peuvent se separer a nouveau des la germination de 1’oBuf ; 
la reduction chromatique se produit ; elle evite un double- 
ment indefini du nombre des chromosomes et el le restitue 
aux cellules ou aux spores qui proviennent de la germina¬ 
tion de 1’ceuf leur structure primitive ordinaire. 

II en est ainsi chez beaucoup detres unioellul.iires, par 
exemple chez les Chlamydouionadinees, ou la formule du 
developpement est la suivante : 

n n n n 2 n 

Cellule-merr, Sporange + Cellule-more, (iumetange -\ <j*uf. 

Chez beaucoup d’etres pluricellulaires inferieurs, tels les 
Champignons, la formule devient : 

n n 11 ii 2 n 

Sporophyte, Sporango -f- CannHophyle, Camelange -j~ ojuI‘. 

La sexualite n’a introduit chez ces etres aucune trans¬ 
formation importante appreciable ; tout le •developpement 
a lieu avec la structure ordinaire primitive a n chromo¬ 
somes : l oeuf seul possede la structure secondaire a 2 // 
chromosomes. 

Le simple examen de ces tommies montre mieux que 
tout raisonnement I’impossibilite de considerer les gametes, 
au sens de Van Beneden. comme des elements incomplets 
possedant des demi-noyaux, puisquon serait oblige ulors 
cTadmettre que chez un grand nombre d'especes lout le 
developpement aurait lieu avec des de mi-no ij au x , alors (pie 
Fceuf seul aurait la structure normale avec un noyau entier. 

Mais chez les Metazoaires et les Metaphytes, l’muf pos¬ 
sedant 2 n chromosomes n’a pas subi a sa germination line 
reduction chromatique; il a transmis aux cellules de I em- 
bryon cette structure secondaire a 2 n chromosomes due a la 
sexualite . 

Ainsi les Metazoaires possedent cette structure secon- 
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daire a 2 n chromosomes dans tous leurs tissus; la reduction 
chromatique n’a lieu qu’h la formation des gametes; la 
structure primitive a n chromosomes ne se retrouve done 
que dans les gametes* Nous savons maintenant pourquoi la 
conception de Van Beneden et cells des zoologistes qui l’ont 
suivi etait inexacte. 

En general, on emploie maintenant les expressions 
diploide et haploYde pour caracteriser les deux struc¬ 
tures (1) ; ainsi les Metazoaires out Uhe structure diploide 
ainsi que l’ceuf ; leurs gametes possedent une structure 
haploide. Chez les Metaphytes, l’oeuf et le sporophyte qui 
en provient, ont une structure diploide de nature secondaire ; 
les spores, le gametophyte et les gametes possedent une 
structure haploide. de nature primitive* 

Nous ne reviendrons pas ici sur les diverses formules du 
developpement qui existent chez les Algues, les Mousses et 
les Cormophytes, et qui permettent de suivre en detail la 
phylogCnie de la sexualite (2). Mais nous rappellerons ce 
que nous avons dit a propos de la structure a 2 n chromo¬ 
somes due a la sexualite : c*e$t sous la forme diploide que 
Its organtsmes sitptrieiirs, plantcs •et anittidux out tvohic ; 
runion de deux noyaux , ce groupement de 2 n chromo¬ 
somes fbumis par les gambles a communique aux cellules 
une plasticitt plus grande ; elle leur a daunt des pvopritHes 
noiwdles ; elle Its a rendtws plus stnsibles aux divers fac- 
teiirs de revolution : de telle sorte que ce nest pas Vmnphi- 
mtxie ellc»m6me, mi sens de Wcisnmnn , qui a eu de lim¬ 
portance en evolution gentralc, cest le retard dans la reduc¬ 
tion chromatique qui a donnt naissance aux indivldus 
posstdaht 2 n chromosomes dam leurs cellules . 

Celaest si vrai,qu*aveo l’amphimixie* sttivie immSdia- 
tement* k la gemination de l'ceuf, de la separation des 

(1) Winkler : Parthenogenesis und Apogamie in Pflanzenreich . I6na, 1908. 

(2) P.-A. Dangeard : Involution de la sexualiti genirale (La Revue des 
id4es, lb janvier 1907, p. 24). 
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chromosomes, on n a plus que des circs d'organisation 
simple comma les Champignons , on dcs cellules ugunl les 
cavacteves de Prolozoaires comma les gametes , ou encore des 
thallos a structure primitive comme le guinetophglc des 
Phanerogames . 

Les exemples connus d’nne reduction chromatique a la 
germination de l’muf sonl encore malheureusement pen 
nombreux : cette lacune regrettable tient a la difficult^ que 
Ton eprouve a obtenir la germination de cos mills, dont 
beaucoup restent a letat de vie latente pendant des semaines 
et des mois ; l’observation de la division nucleaire, dans le 
noyau double de copulation, devient pour ainsi dire impos¬ 
sible. 

Dans ce cas, en attendant un hasard heureux, il est sou- 
vent plus pratique, comme nous I’avons fait pour les Chla- 
mydomonadinees, d’etablir le nombre des chromosomes du 
noyau a tous les stades du developpement : si ce nombre 
est le meme que celui qui existe dans les gametes, lout 
le cycle se deroule incontestaldement avec la structure 
haploide : 1’oeuf seul possede la structure diploide. 

Tout un groupe de plantes a conserve dans ses cellules 
la structure primitive haploide aussi bien dans le sporo- 
phyte que dans le gamelophyte : ce sont les Champignons ; 
l*muf seul possede 2 n chromosomes, ainsi que l a rnonlre 
pour la premiere fois notre eleve Sappim-Troufry chez les 
Uredinees (1). 

Mais la sexualite chez les Champignons offre des carac- 
teres tellement particulars qu’il nous a paru utile de l’en- 
visager dans son ensemble, dans le but de rectifier certaines 
interpretations recentes plus ou moins inexactes. 

II serait trop long de rappeler comment, a la suite de 
recherches qui se sont succede pendant plus d un siecle, 

(1) Sappin-Trouffy : Recherche histologiques sur la famille des Uredinees 
(Le Botaniste, 5 e s6rie, 1896). 
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on etait finalement arrive a la conviction que les Champi¬ 
gnons superieurs etaient depourvus de sexuality : cette 
reproduction existait cependant, et a Theure actuelle elle 
est admise par tout le monde. 

La decouverte de la reproduction sexuelle, chez les Cham¬ 
pignons superieurs, pouvait etre faite en suivant trois voies 
differentes, de valeur d’ailleurs tres inegale. 

1° On pouvait supposer que ces Champignons possedaient 
des oogones et des antheridies, plus ou moins semblables 
auxorganes du meme genre rencontres chez les Mycetesin- 
ferieurs, Peronosporees, Saprolegniees, Mucorinees, etc.; 
c’est dans ce sens que s’elait exercee la perspicacite de de 
Bary: mais les efforts de ce savant n’avaient pas ete couronnes 
de succes; Tulasne n’avaitpas ete plus heureux en essayant 
d'etablir le role male des spermogonies et des spermaties. 

2° La decouverte de la reproduction sexuelle des Cham¬ 
pignons superieurs pouvait resulter d’observations histolo- 
giques montrant Texistence generale des fusions nucleaires 
qui accompagnent Turnon des gametes et qui constituent, 
nous Tavons vu, le pivot meme des phenomenes sexuels. 

3° La demonstration de Texistence d’une phase a 2 n 
chromosomes, preeedee d’un stade a n chromosomes, aurait 
pu aussi mettre sur la voie de cette decouverte : cette cons- 
tatation aurait permis de remonter a Torigine du stade 
diplo’ide, c'est-a-dire, d’apresce que nous savons, a la fecon- 
dation elle-memeet a Tceuf qui en resulte. 

Or, la decouverte de cette reproduction sexuelle s’est faite 
par le moyen des fusions nucleaires que Ton a bien voulu 
designer depuis sous le nom de fusions dangeardiennes; 
d’abord signalees, en collaboration avec notre 6leve Sappin- 
Trouffy, dans la t61eutospore des Uredinees, leur existence 
futbientot reconnue chez tous les Champignons superieurs, 
soit a Torigine de Tasque, soit a Torigine de la baside. 

Mais ces fusions se presentaient dans des conditions si 
differentes de celles que Ton etait habitug a rencontrer chez 
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les animaux et chez les vegetaux, qu’il a faliu de longues 
controverses et de nombreux travaux avant de reussirafaire 
accepter leur caract&re sexuel. 

Notre eleve Sappin-Troufify avait pourtant montre, desle 
debut, que la fusion nucleaire qui se produit dans la teleu- 
tospore des Uredinees est suivie d’une reduction chroma- 
tique. 

On possedait done les elements essentiels d une reproduc¬ 
tion sexuelle nettement caracterisee : la fusion nucleaire qui 
est Vacte preponderant , sinon exclusif de la fecundation , et 
la reduction chromatique qui en est la consequence directe. 

Nos contradicteurs nous opposaient 1’absence de gametes 
specialises : cette ressource leur manqua presque aussilot : 
en effet, de nombreux savants signalaient bientot chez les 
Protozoaires, des fusions nucleaires analogues, auxquelles 
ils attribuaient sans hesitation un caractere sexuel : ce 
nouveau mode de reproduction entre energides sexuels 
contenus dansunememe cellule, vu pour la premiere fois 
chez les Champignons, recevait le nom daulogamie . 

On reconnaissail done finalement avec nous qu’une repro¬ 
duction sexuelle poiwait exister en labsence de gametes 
specialises et distincts , en Vabsence par consequent dun 
melange de protoplasmes differents. 

II n’est plus guere de biologistes competents qui refusent 
aux Champignons superieurs une reproduction sexuelle 
dont 1’existence est si evidente ; mais peut-etre un certain 
nombre font—ils encore fausse route dans Interpretation 
desdiver3es phases qui seproduisent au eours du developpe- 
ment ; sans contesler le caractere sexuel des fusions 
nucleaires, ils voudraient faire preceder celle-ci d’une sorte 
de fecondation par melange de protoplasmes, par simples 
fusions cellulaires (1): cette fecondation, de nature proto- 

(1) CoDsulter Rene Maire: la Biologie des Uvddinales (Progressus Rei Bota¬ 
nic®, vol. IV, 1911, p. 109). 
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plasmique, precederait la fecondation nucl6aire dont elle 
serait separee par un intervalle souvent tres long : elle 
n'existerait dailleurs que chez quelques rares especes, sans 
que la reproduction sexuelle des autres especes, souvent 
tres voisines, en soit changee ou meme modifiee dans son 
allure generate et ses consequences. 

Cette derniere constatation est deja de nature a faire 
rellechirsur la valeur et la signification qu’il faut accorder 
acette pretendue fecondation protoplasmique. 

Mais il est d’autres considerations que nous allons envi- 
sager et qui permettront, nous l’esperons, de faire la lumiere 
complete. 

Le moyen le plus sur pour caracteriser la reproduction 
sexuelle des Champignons superieurs dans son ensemble 
et en donner une interpretation exacte, consiste a etablir 
sa phylogenie : on saisira ainsi tous les passages entre la 
sexualite des Champignons inferieurs et celle des Cham¬ 
pignons superieurs. 

Cette phylogenie a ete tracee en detail pour le grand 
groupe des Ascomycetes (1) : pour la suivre, les difficultes 
n’onl pas manque, car le terrain netait nullement prepare. 

II a fallu tout d’abord etablir, en opposition avec la 
theorie de Van Beneden, Forigine de la reproduction 
sexuelle, telle qu’elle vient d’etre exposee, et montrer en 
particulier ses relations avec la reproduction asexuelle. 

11 a ete necessaire ensuite d’interpreler, en s’appuyant 
sur ces donnees fondamentales, les phenomenes reproduc- 
teurs tels qu’ils se presentent chez les Siphomycetes et en 
particulier chez les Mucorinees ; or, chez les Mucorinees, 
on ignorait encore totalement l’existence d'une fecondation 
par fusions de noyaux. 

Nous avons eu a envisager a la fois la phylogenie de la 


(1) P.-A. Dangeard: Recherchet sur le Mveloppement du ptrithke chez les 
Ascomycetes , (Le Botaoiste, 9e et 10° s£rie, 1904-1907). 
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reproduction asexuelle et celle de la reproduction sexuelle : 
nous savons en effet, par ce qui precede, combien sont 
etroites les relations entre ees deux modes de repro¬ 
duction. 

Involution de la reproduction asexuelle des Ascomycetes 
repose tout entiere sur la transformation des sporanges, 
tels qu ils existent chez les Siphomycetes en conidiophores, 
de formes variees : les spores endogcnes sont devenues des 
spores exogenes, designees sous le nom de conidies : la 
cause de cette transformation est le changement d’habitat, 
correspondant au passage de l’eau dans 1’air. 

L’evolution de la reproduction sexuelle presente les 
memes caracteres : les gametanges ont fourni les gamelo- 
phores et les dipiogametes des Ascomycetes : les gametes 
ont emigre des gametanges exactement conune Irs spores 
emigraient des sporanges pour devenir des conidies. 

11 existe cependant une legere difference : tandis quo les 
sporanges qui se ramifiaient en conidiophores perdaient 
rapidement leurs formes primitives, les gametanges qui ont 
fourni les gametophores ont laisse ca et la des vestiges tres 
apparents. 

Un certain nombre d’auteurs ont confondu ces vestiges 
avec des organes fonctionnels : ils se sont complusa vouloir 
retrouver a ce stade une fecondation qui avait ete reportee 
plus loin au stade des fusions nucleates s’effectuant dans 
les dipiogametes. 

Dans le cas ou une perforation apersiste, ce qui est rare, 
entre ces vestiges des anciens gametanges, plusieurs ont 
pens£ qu’il s’agissait encore d une fecondation : en I’absence 
detoutefusion de noyaux, ace stade, ils se sont cru autorises 
a soutenir que la fecondation s etait trouvee scindee en 
deux etapes : Tune representee par le melange possible des 
protoplasmes a travers la perforation, et 1 autre etape par 
la fusion nucleaire qui seproduit a 1 origine de 1 asque. 

Nous ne contesterons pas que cette opinion pouvait avoir 
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une certaine valeur, alors que l’on connaissait tnoins les 
caracteres de la reproduction sexuelle : il ne saurait en 
etre de meme aujourd’hui. 

En effet, examinons tout d’abord la reproduction asexuelle 
par sporanges : la spore endogene n’acquiert son caractere 
de spore qu’apres la derniere division nucleaire : si ce spo- 
range s’est transforme en conidiophore, cette derniere 
division ne sera effectuee qu en dehors du renflement qui 
representait autrefois le sporange; les spores etant devenues 
exogenes, le renflement est un vestige de l’ancien sporange, 
mais il ria plus la valeur de sporange. Et, dans les especes 
qui possedent des conidiophores, il importe peu que les 
vestiges de Tancien sporange existent encore oil aient comple¬ 
te me nt dispar u . 

II en est exactement de meme, en ce qui concerne les 
vestiges des anciens gametanges : les gametes ne s’y forment 
plus ; comme les spores auxquelles its correspondent,, ces 
gametes ont emigre et sont devenus exogenes ; leur carac¬ 
tere de gametes sur le gametophore n’est acquis qu’apres la 
derniere division nucleaire, celle qui precede la fusion et la 
fecondation par consequent : comme ces gametes sont reunis 
par deux dans la meme cellule, nous les avons designes du 
nom de diplogametes . 

Lorsqu’il existe encore des vestiges des sporanges et des 
gametanges, ces organes ne sont done plus des organes 
reproducteurs : leur interieur ne renferme ni spores , ni 
gametes : la differenciation en conidies ou en gametes nest 
realisee que sur le conidiophore ou le gametophore . Aussi 
il importe peu , dans la reproduction sexuelle des Asco - 
myextes , que les vestiges des anciens gametanges existent 
encore ou aient compUtement disparu. 

C’est faute d’avoir fait cette distinction que bon nombre 
d’auteurs parlent encore d’une f6condation entre ces vestiges 
de gametanges. 

Cette idee 6tait juste, tant que Ton a pu croire a l’exis- 
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tence des fusions nucl6aires signalees par Harper a I’int6- 
rieur de l’ascogone, chez le Sphaeroihe.cn Castaynei et le 
Pyronema confluens : mais apres nos recherches et celles 
dun certain nombre d’auteurs, i) est demontre qu’aucune 
fusion de ce genre n’existe dans l’ascogone. 

II est done impossible de parler de fecondation nucleaire 
au niveau de ces vestiges de gametanges : son existence, si 
elle avait ete prouvee, aurait place quelques rares Asco- 
mycetes dans un casbien singulier : celui d’une fecondation 
normale dans les gametanges, coexistent avec une fecon¬ 
dation supplementaire s’effectuant a l’origine de I’asque : 
dans la grande majorite des especes, la premiere aurait 
disparu pour laisser place seulement a la seconde. 

De plus, le cycle da deoeloppement des Ascomycetes a 
doable fecondation aurait necessairement presenter soil deux 
redactions chromatiques successives , soil an stade a 2 n chro¬ 
mosomessaim dan autre stade d in chromosomes . 

Si cette opinion ne rencontre plus guere de defenseurs, 
il enest une autre qui a tente de s’y substituer : elle a son 
point de depart dans un memoire de Glaussen sur le P if ro¬ 
ne m a confluens (1) : on admet bien avec nous que la fecon¬ 
dation nucleaire se produit a Torigine de l’asque : mais on 
suppose que les noyaux qui se fusionnent par paires pro- 
viennent, apres un nombre plus ou moins grand de divisions, 
les uns de Pantheridie, les autres de Poogone. 

La fecondation serait alors realisee en deux etapes : il se 
produirait entre les gametanges une sorte de fecondation 
protoplasmique, et celle-ci serait suivie, a echeance plus ou 
moins longue, par la fecondation nucleaire a Porigine de 
Pasque ; pour cette fecondation protoplasmique, il ne serait 
meme pas necessaire qu’il y ait passage des noyaux de Panr 
theridie dans Poogone: la presence d’une communication 


(1) Clanssen : Zur. Ent. dor Ascomyceten : Pyronema confluens (Zeitschr. 
Bot., Bd. IV, 1912). 
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que Ton sait exister d’une fagon certaine entre vestiges de 
gametanges chez certaines especes ( Penicillium , etc.), suffi- 
rait a assurer cette premiere fecondation. 

Qu’on veuille bien se reporter a notre memoire sur l’o- 
rigine du perithece chez les Ascomycetes, on se rendra 
compte que ce pretendu passage de noyaux n’existe pas : 
nous avons, en efTet, assiste, un grand nombre de fois, a la de- 
generescence des noyaux du trophogone dansle Pijronema ; 
rencontrerait-on ce passage, par la suite, chez une ou deux 
especes, que cela ne chahgerait en rien le caractere de la 
reproduction sexuelle des Ascomycetes. 

En elfet, considerons d’abord la reproduction asexuelle : 
nous n’avons pas a nous occuper si la conidie et le coni- 
diophore sont encore en relation avec un ancien sporange : 
Velemcnt asexuel , In conidie , nest pins caracierisee que sur 
le conidiopliore qui lui doiuie naissance. 

De meme, dans la reproduction sexuelle, quelles que 
soient l’origine du gametophore et ses relations avec les 
anciens gametanges, Velemcnt gamete , devenu ici diploga- 
meie , nest plus caracterise que sur le gametophore qui lui 
domic naissance. 

Reportons-nous, pour plus de certitude, aux gametanges 
des Siphomycetes : leurs gametes, dans la plupart des cas, 
ne sont plus mis en liberte dans le milieu exterieur, en vue 
d’une copulation eventuelle par deux, pour former Toeuf; 
ces gameles ne sont meme plus individualises : ils restent a 
1’etat d energides sexuels, soit chez les Peronosporees soit 
chez les Mucorinees. 

Lorsque la perforation s'etablit entre oogone et anth6- 
ridie ou entre gametanges, les gametes n’existent pas 
encore ; les noyaux des gametanges doivent au prealable 
subir une ou peut-etre meme deux divisions nucleaires; 
on me peut parler de fecondation quaprts la dernidre division 
nucleaire, celle qui doiuie naissance aux Energides sexuels ; 
la fusion de ceux-ci, et par consequent la fecondation ne 
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sera indiquee que par Tunion de leurs noyaux en noyaux 
doubles de fecondation. 

Done, en admettant l’hypothese d’une fecondation proto- 
plasmique, nous sommes dans l’impossibilite d en fixer la- 
place : il serail en tout cas plus vraisemblable de la situer 
an moment de l union des noyaux que de la placer avant les 
divisions nucleaires qui out precede la fecondation. 

En reportant ces donn^es aux Ascomycetes, on voit que 
ni la perforation, ni le passage de proloplasma et de noyaux 
d’un organe dans lautre, ne permettent de separer la 
fecondation protoplasmique de la fecondation nucleaire : 
si on admet par simple bypolliese line fecondation protoplas¬ 
mique, il est plus nraisemblable de la placer dans les diplo - 
gametes au niveau de la fecondation nucleaire que de la 
situer an niveau des fusions cellulaires. 

On se rend compte maintenant pourquoi il est indifferent 
a la sexualite des Ascomycetes que le trongon binuclee du 
gametophore qui donne naissance aux diplogametes soil 
plus ou moins long ; ses relations avec les anciens game- 
tanges n’ontaucune importance quand elles existent, ce c|ui 
est rare d’ailleurs; son originepeut etre quelconque, ainsi 
que la chose a ete demontree. 

Aussi avons-nous pu resumer leschemadu developpement 
d’un Ascomycete a diplogametes de la fa(;on suivante (1) ; 

1° Reproduction asexuelle. — Thalle ayant des conidio- 
phores libres ou inclus dans des conceptacles : relations 
certaines en phylogenie des conidiopliores avec les sporanges 
ancestraux des Siphomyceles. 

2° Reproduction sexuelle. — Thalle portant des gameto- 
phoresa diplogametes, inclus dans des peritheces : relations 
certaines des gametopliores avec les gametanges ancestraux 
des Siphomycetes ; formation de I ceuf par les diplogametes ; 
germination de l’ceuf en asque. 

(1) P.-A. Dangeard : Becherches sur /’ origin* du ptrithkee (Le Botanistc. 
10® s6rie, loc. cit., p. 383). 



P.-A. DANGEARD 


310 

Comme la reduction chromatique se produit a la germi¬ 
nation de l’oeuf, tout le thalle, sporophyte et gamelophyte, 
se developpe auec la structure haploide, lceuf seul possede 
la structure diploide; chez beaucoup d’especes", le sporo- 
ph)te et le gametophyte ne sont pas nettement separes; 
on a un sporogametophyte. 

Au moment ou nous etablissions le schema precedent 
pour les Ascomycetes, nous faisions remarquer qu’au point 
de vue de Interpretation des faits, la question etait moins 
avancee pour les Basidiomycetes ; malgre les lacunes, ajou- 
tions-nous, « on peut cependant affirmer que les deux 
groupes ont suivi une evolution parallele et qu’ils ont une 
commune origine )). 

Nous allons reprendre le probleme et essayer de l’elucider; 
un eleve de notre laboratoire, M ,ne Moreau, vient precise- 
ment de publier dans ce fascicule du Botanisic, une excel- 
lente etude histologique des Uredinees : on y trouvera une 
bibliographic etendue qui nous dispensera de longs deve- 
loppements ; cette etude complete d’une fagon heureuse 
le memoire fondamental de Sappin-Trouffy et les travaux 
de divers savants; quelques-unes cependant des hypo¬ 
theses envisagees sont peut-etre de nature a compliquer 
encore cette question de la sexualite des Basidiomycetes et 
deleur d^veloppement. 

La difficulty vient surtout du grand nombre d’interpre- 
tations qui ont ete proposees : la comparaison avec les 
Ascomycetes n’a jamais ete faite d’une fagon serieuse; cette 
comparaison pourtant s’impose, et elle seule permet de 
sorienter, en vue dapporter les simplifications neces- 
saires. 

Nous examinerons tout d’abord une theorie emise a 
propo$ des Uredinees par Vuillemin et Maire: elle consists 
a considerer la mise en presence de deux noyaux dans une 
meme cellule, a la base de l’ecide, comme une sorte de 
fecondation comparable a la fusion de deux gametes; 
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cetle cellule a deux noyaux constituerait un dikaryocyte 
que Ton retrouverait daDS tout le trongon binuclee qui 
s’etend jusqu’a la fecondation nucleaire : ce trongon serait 
16quivalent de la structure diploide des Metazoaires et repre- 
senterait egalement le sporophyte des Phanerogames. 

Pour soutenir ce point de vue avec une certaine vraisem- 
blance, il a fallu invoquer une exception qui se rencontre 
chez les Cyclops et les Crcpidula (1); apr&s la fusion des 
gametes, le noyau double de fecondation conserve plus ou 
moins longtemps ses chromosomes palernels et maternels 
en deux groupes associes ; il est meme possible que ces 
chromosomes restent distincts jusqu’a la reduction chro- 
matique; nous touchons a la question de I’individualite 
des chromosomes qui sans doute ne sera pas resolue de 
si tot dans un sens ou dans 1 autre ; les savants auteurs de la 
theorie des dikaryons assimilent compjetement ce noyau 
double de fecondation, qui conserve ses chromosomes 
palernels et maternels distincts, aux deux noyaux ordinaires 
completement separes qui se trouvent dans le trongon 
binuclee des Uredinees. 

Admettons un instant cette maniere de voir et voyons 
jusqu’ou elle nous conduirait dans ses consequences: la 
fusion nucleaire ne se produirait en aucun cas reellement 
ni chez les animaux, ni chez les vegetaux, au moment de la 
formation de l’oeuf; le noyau double de Copulation a deux 
chromosomes, malgre les apparences de fusion, serait 
comparable dans toutes les cellules a deux noyaux comple¬ 
tement isoles et distincts ; la fecondation nucleaire qui sert 
de pivot a toute la reproduction sexuelle n’existerait pas, a 
moins qu’elle ne se produise au moment de la reduction 
chromatique; la fecondation se ferait seulement entre les 
protoplasmes des gametes sans qu on sache en quoi elle 
consiste ; mais il y a plus : comme on ignore la nature de 


(1) Consulter 0. Hertwig : Alljemeine Biologic , 1909, p. 318. 
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cette fecondation protoplasmique, rien n’empeche de croire 
qu’elle est aussi retardee, comme la fecondation nucleaire 
elle-meme, peut-etre jusqu’a la reduction chromatique. 

On arriverait de la sorte a placer la fecondation, chez 
les animaux, au stade de la reduction chromatique, au 
moment meme ou les gametes vont prendre naissance. 

La theorie qui place une fecondation a 1’origine du trongon 
binuclee des Uredinees, conduit a appliquer par extension 
la notion de fecondation a des phenomenes non comparables, 
puisque ce trongon prend naissance de plusieurs fagons 
tres diflerentes : cette origine est surtout variable chez les 
Ascomycetes. 

En ce qui concerne ces derniers, on sera fort embarrasse 
ou placer la fecondation, car on aura le choix entre la mine 
en communication des vestiges d'anciem gamttanges ou le 
debut du trongon binuclee , debut qui varie d’ailleurs dans 
des especes voisines comme situation et comme maniere 
d'etre. 

Cette theorie du dikaryon a encore le grave defaut, a part 
son caractere exceptionnel, d’assimiler des appareils de 
fructification, comme une teleutospore et son pedicelle dans 
le Puccinia Buxi, par exemple, a un stade determine, celui 
du sporophyte des Phanerogames ; dans l'un et l’autre cas, 
ouauraitun stade a 2 n chromosomes ; ce stade de la diplo- 
plase n’aurait aucun rapport avec la morphologie de l’etre, 
alors que nos recherches, exposees precSdemment, sur 
Torigine de la sexualite, sa nature et ses consequences, 
etablissent nettement que la structure haploide et la struc¬ 
ture diploide caracterisent des individualites differentes. 

Cette theorie du dikaryon presente d’autres inconvenients 
qui, pour etre moiqs graves, apparaissent capendant lors- 
qu’on veut l’etendre a d’autres examples analogues; si le 
dikaryon est caracterise par Texistence de deux noyaux qui 
sedivisent simultan6ment, nous serons fatalement entraines 
a l’etendre aux organismes que nous avons designes sous 
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le nom de Diplo^oaires, puis aux organes reprodncteurs 
renfermant de nombreux noyaux, comme les gam^tanges 
de Mucorinees. Nos recherches et eelles de M. Moreau ont 
montre que dans ces gametanges, apres leur union, il se 
produit une ou deux mitoses, avant la fusion des 
noyaux (t); ilseraitdonc necessaire, dans l’hypothese pre- 
cedente, de considerer l’intervalle qui existeentre la mise en 
communication des protoplasmes et des noyaux et la fusion 
de ces noyaux par paires, comme une phase speciale ana¬ 
logue a la diplophase et par consequent equivalente a la 
structure diploTdedes Phanerogames. 

Telles sont les raisons qui nous font ecarter la theorie du 
dikaryon ; el le nous semble incompatible avec une vue d’en- 
semble sur la nature des phenomenes sexuels. 

Nouselimineronsegalement, comme pour les Ascomycetes, 
I’opinion qui considere les spermogonies des Uredinees 
comme des conceplacles males donnant naissance a des 
spermaties ayant la valeur d’antherozoides. 

Cette theorie, dans laquelle le trichogyne d’un ascogone 
serait feconde par une spermatic, au meme titre que le tri¬ 
chogyne d une Floridee, remonte loin dans le passe : elle 
s’appliquerait aux Lichens, a un cerlain nombre d’Asco- 
mycetes et aussi a quelques Basidiomycetes. 

11 n’entre pas dans notre intention de reproduire ici 
tous les arguments qu’on a fournis en vue^de soutenir ou en 
vue de combattre cette theorie (2) : ses plus ardents defen- 
seursen sont reduits a eonvenir que les spermogonies ne 
sont plus fonctionnelles ; que ces conceplacles, avec les sper¬ 
maties qu’ils renferment, sont des organes desuets, qu’ils 
sont remplaces par d’autres organes ou par d’autres dispo- 

(1) F. Moreau : Recherches $ur la reproduction des Mucorinfes el de quelquet 
autres Thallophytes (Le Botaniste, 13«* s<5rie, 1913). 

(2) Consulter B. 0. Dodge: The morphological relationships of the Floridae 
and the Ascomycetee (Bull. Torrey, Bot. Club, 1914) avec bibliographic 
speciale. 
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sitions qui assurenl actnellement la fecondation dans tous 
les groupes en question. 

Personne, en effet, jusqu’ici, n’a pu mettre en evidence 
l’existence d une fecondation reelle entre une spermatie et 
un ascogone; il ne suffit pas de rencontrer une ou plusieurs 
spermatiesau voisinage de I’ascogone, ou meme au contact 
deson prolongement, pour parler de reproduction sexuelle ; 
on ne saurait meme invoquer un chimiotactisme positif, 
alors meme que son existence serait demontree : les filaments 
recouvrants qui entourent un ascogone pour former un 
perithece sont certainement attires par un chimiotactisme 
positif, et, cependant, ils n’ont aucun caractere sexuel; on 
pourrait multiplier les exemples de ce genre. L’existence 
d’une fecondation exige la reunion de deux gametes avec 
fusion nucleaire et formation d’un ceuf. 

II sufiit de jeter un coup d’mil sur le simple prolongement 
de l ascogone, designe sous le nom de trichogyne, dans le 
Collema microphyllum , le Collema pulposum , le Physma 
compactum , VAscobobus carbonarius, pourconstater qu’une 
telle fecondation est tout simplement impossible : le tricho¬ 
gyne, au lieu de presenter une structure adaptee d la trans¬ 
mission d'un on plusieurs gametes males , possede au con- 
traire une structure qui presente un obstacle infranchissable 
au cheminement de la spermatie ; le gamete male, pour 
atteindre un gamete femelle de nature inconnue , aurait a 
traverser dix ou douze cloisons avant d’arriver aux cellules 
centrales de Tascogone : ce gamete devrait se frayer un 
passage, sans perdue ses caracteres, an travers dun meme 
nombre de cellules steriles remplies de protoplasma et ren- 
fermant souvent de nombreux noyaux : une nouvelle diffi- 
culte surgit finalement lorsqu’il s’agit de preciser dans 
l’ascogone la position des gametes femelles. 

Ces exemples, en particulier celui du Collema pulposum 9 
sont pourtant ceux qui sontinvoqu£s pour soutenirla nature 
male des spermaties et (’equivalence morphologique du 
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trichogyne des Ascomycetes avec celui des Floridees. 

Aussi n’est-il pas etonnant que parmi les partisans de cette 
theorie, laplupartconsiderent que les spermogonies ne sont 
plusfonctionnelles. 

On serait alors en presence, chez les Ascomycetes, d’or- 
ganes males desuets de deux sortes : les uns, dont 1’exis- 
tence est indiscutable, ressemblent encore aux anciens 
gametanges males des Siphomycetes : les autres auraient 
pris le caractere de spermogonies ou de spermatiophores : 
reduite a cette simple expression , cette opinion ne change 
rien a la signification de la reproduction sexuelle des Asco¬ 
mycetes, telle que nous l’avons exposee: nous pourrions done 
nous abstenir de la discuter ; mais puisqu’elle nous parait 
inexacte, mieux vaut en fournir lout de suite les raisons. 

La descendance des Ascomycetes aux depens des Sipho¬ 
mycetes, dapres ce que nousavons vu (1), s’appuie sur les 
preuves les plus serieuses : il resulte de la que les spermo¬ 
gonies et les spermaties, s’il s’agissait d’organes males, 
devraient se rattacher plus ou moins directement aux 
gametanges males des Siphomycetes. 

Les Ascomycetes comprennent deux groupes : celui des 
Gam6tangiees et celui des Gametophorees qui representent 
deux rameaux differents dans 1’evolution : dans le premier, 
les gametanges males et femelles existent encore et fonction* 
nent: ces organes, a la rigueur, auraient pu se transformer 
en spermatiophores : mais ce groupe des Gametangiees est 
sur une ligne d’evolution, independante de celle des (iame- 
tophorees, et on n'y rencontre jamais d’ascogones. 

Dans le groupe des Gametophorees, dans lequel existent 
<ja et la des spermogonies, les gametanges males et femelles 
n’ont jamais fonctionne ; leur role immediat dans la fecon- 
dation, e’est-a-dire la formation des gametes a leur interieur, 
a cess6 d^s le debut de la constitution du groupe ; nous 

(1) P.-A. Dangeard : Recherches sur le ddveloppement du pdrithece, loc. cit. 
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avons assiste a la transformation qu’ils ont subie et a leur 
disparition ; nous avons meme constate que le gametophore, 
donnant naissance aux diplogametes, pouvait provenir indif- 
feremment de la pseudo-antheridie ou dupseudo-gametange; 
on peut bien affirmer, dans ces conditions, semble-t-il, qu’un 
second appareil male, bien evolue, bien constitue et comple - 
tement inutile d’ailleurs , n’a pu prendre naissance aux 
depens d’anciens gametanges non fonctionnels, alors que 
la fecondation etait partout assuree au moyen des diplo¬ 
gametes. 

De plus, quoi qu’on dise, la nature male des spermaties 
ne se concilierait guere avec les cas de germination qui ont 
ete observes : on n’a rien signale de pareil, a notre connais- 
sance, pour les spermaties des Floridees. 

Les difficultes s’accumulent lorsqu’il s’agit des spermo- 
gonies des Uredinees qui sont des Champignons basidio- 
mycetes ; comme il n’existe pas d’ascogone dans cette fa- 
mille, M me Moreau emet 1’hypothese que les spermaties 
des Uredinees feeondaient autrefois des gametes femelles, 
qu’elle designe sous le nom de preecidiospores, et qui seraient 
devenues actuellement, comme les spermaties, sans objet ; 
la reproduction sexuelle des Uredinees aurait franchi, a par- 
tir des ancetres a gametanges, les trois etapes suivantes: une 
gamelangie, une merogamie, une autogamie (1). 

L’idee, en elle-meme, est interessante: toutefois elle est 
susceptible, en ce qui concerne 1’evolution des spermogo- 
nies comme organes males, des memes critiques que celles 
qui s’appliquent aux Ascomycetes. 

Les choses se sont pass6es probablement d’une ma- 
niere beaucoup plus simple : les Uredinees, comme les 
Gam6tophorees, n’ont jamais montre ni gametangie, 
ni merogamie ; des le debut de la formation do groupe, 


(1) M m ® Moreau : Les phenomines de la se&ualiU chez les Uridin&es (Le 
Bot&niste, 13« s6rie, p. 262). 
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les gametanges ont cesse de fournir les gametes : eeux-ci 
n ont pris leurs caracteres quapres un notnbrede divisions 
nucleaires plus ou moins grand, dans les diplogametes. 

Chez les Uredinees, cotnme chez les Ascomycetes, les 
traces de cette transformation existent encore chez certaines 
especes : on ne saurait guere interpreter aulrement, en effet, 
les phenomenes qui out ete rencontres a la base de lecide 
et qui accompagnent la formation du gametophore a diplo¬ 
gametes. 

On sait que notre eleve Sappin-Trouffy, dans une these 
extremement remarquable, a etabli le cycle complet de l’evo- 
lution nucleaire chez les Uredinees : cellules a un seal noyau 
dans le mycelium , les spermogonies , les spcrnuilies jusquW 
la base de l ecide : cellules binucleees d parlir de la base de 
l ecide , jusqud la leleuiospore d l interieur de laguelle la fe- 
condation esi realisee : germination de I'oeuf avec reduction 
chromatique. 

En recherchant a la base de l’ecide, a l’endroit indique par 
Sappin-Trouffy, la maniere dont naissent les cellules binu¬ 
cleees,plusieurs savants, Blackman, Christman, etc., ont fail 
des constatations extremement interessantes :a la base des 
ecides existe un groupement de cellules associees par 
paires ; entre les deux cellules contigues, une perforation 
s’etablit, ou bien la cloison mitoyenne disparait, et il se forme 
ainsi des cellules a deux noyaux qui conserveront cette struc¬ 
ture dans le reste du developpement. 

Or, si nous nous reportons aux Ascomycetes, nousvoyons 
qu’il existe frequemment, a la base du perithece, de sem- 
blables groupements entre les vestiges de gametanges : 
Ascodesmis Pyronema, etc. : en associant ainsi ceux des 
Erysiphees a la base d’un perithece, la ressemblance avec 
les Uredinees serait frappante. 

On arrive ainsi a penser tout naturellement que ces 


1) Sappin-Trouffy : loc. cit. 
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cellules assoctees par deux chez certaines Uredin6es corres¬ 
pondent a des vestiges danciens gametanges monospores; 
leur nature particuiiere serait due a la structure uninucleee 
du thalle. 

La conviction s’impose presque d une telle assimilation 
en effet, chez les Uredinees, comme chez les Ascomycetes, 
la formation du gametophore et des diplogametes est en re¬ 
lation directe avec ces organes : c’est laun point dont on ne 
saurait trop souligner Vimportance, dans Vhistoire de la 
phylogenie de la sexualiie chez les Champignons supe- 
rieurs. 

En effet, si le gametophore et les diplogametes ont pu 
ensuite naitre de fagon tres variable, chez les Ascomycetes 
et les Basidiomycetes, ce sont les relations que ces organes 
ont conservees, dans certaines especes, avec les anciens 
gametanges, qui ont permis de comprendre revolution de 
la sexualite elle-meme. 

Chez les Uredinees, les deux cellules en presence n’ont 
plus le caractere de gametanges monospores ; les gametes 
ne s’y forment plus ; la cellule possedant deux noyaux qui 
provienlde la destruction on de la perforation de la paroi 
mitoyenne, va simplement contribuer a la formation duga- 
inetophore et des diplogametes : il ne s’agit plus d'un acte 
sexuel dans la formation de cette cellule binucleee, origine 
du gametophore, car cette cellule peut naitre tout autre- 
ment et aucune fusion nucleaire ne s’y produit. 

La question de la sexuality des Uredinees se trouve ainsi 
simpliliee : elle se reduit d une autogamie dont Voriginc est 
la me me que celle des Ascomycdtes. 

Le developpement des Uredinees qui parait si complexe, 
si different des autres, lorsqu’on s’appuie sur la nature 
male des spermogonies, va pouvoir rentrer facilement dans 
le cycle ordinaire des autres Champignons si Ion consid^re 
les spermaties comme de simples conidies nees sur des 
conidiophores ; la germination par bourgeonnement ou par 
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production de filaments myceliens autorise completement 
cette assimilation. 

Cette germination des spermaties a ete obtenuepar Cornu 
(1876), Plowright (1889), Brefeld (1881), Carleton (1905), 
Sappin-Trouffy (1895) (1). 

Dans une comparaison avec les Ascomycetes, on choisira 
une Uredinee, a developpernent primitif, ne presentnnt 
qu’un stade de reproduction asexuelle, auquel succede le 
stade de reproduction sexuelle ; lorsqu’on veut, en elTol, elu- 
cider un cycle de developpernent chez les Algues et les 
Champignons, il est necessaire de se reporter a la fortnuh* 
fondamentale suivante qui resulte, nous l’avons vu, do 
l’origine meme de la sexualite. 

Sporophyte -h Gametophyte -4- opuf. 

Nous prendrons une espece semblable au Puccinia Bu.ri , 
mais dont on connaitrait les spermogonies, ou bien encore 
une forme, comrne le Coema nitons , ou peut-etre certains 
Endophijllum (2). 

La formule devient: 

Sporophyte, spermogonies -h Gametophyte, leleulosore -f o*ul 

OU 

Sporophyte, spermogonies f Gametophyte, rcidies } umiI. 

Le thalle dans le sporophyte et le gametophyte est forme 
par des cellules a un seul noyau ; ce thalle, comme die/, 
beaucoup d’Ascomycetes, peut etre un sporogametophyte, 
c’est-a-dire que le meme thalle peut porter successivemenl 
les conidiophores et les gametophores. 

(1) Consulter Rene Maire : La Biologic des Vredmoles, loc. cit., p. 12S- 

j OQ , 

(2) Consulter O. Kunkel Nwlear Behavior in the promycelia of Ca-oma m- 
f*ns (American Journal of Botany, 1914), 
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Le ganfetophore, dans le Puccinia Buxi , par exemple, 
selon les observations de M me Moreau, est binuclee; il est 
insere sur la paire de pseudoganfefanges qui fournit les 
deux noyaux ; ces deux noyaux subissent une ou deux di¬ 
visions seulement, avant de fournir les deux noyaux des di¬ 
plogametes de la feleutospore : la fecondation nucleaire se 
produit dans les diplogametes pour donner un ceuf a 2 n chro¬ 
mosomes : la reduction chromatique accompagne la germi¬ 
nation de l’oeuf. 

Le cycle du developpement est done exactement compa¬ 
rable d celui dun Ascomijcetc : il se fail avec la structure 
haploide : Vceufseul montre la structure diploide. 

Nous avons ainsi : 

n n n n 

Sporophyte Conidiophores -f- GamGtophyte Gametophore 

n 2 n 

Diplogametes -f OEuf. 

Le tronqon binucfe6, dans ces conditions, possede exac¬ 
tement la meme valeur que chez les Ascomvcetes : il est en 
relation, mais un peu plus etroite, avec les vestiges des 
anciens gametanges : e’est un gametophore, un appareil 
de fructification par consequent; il est l’equivalent, comme 
chez les Ascomyeetes, du conidiophore : il fournit des 
diplogametes, comme le conidiophore produit des coni- 
dies. 

Cette ressemblance entre le cycle du developpement d’un 
Ascomycete et celui d’une Uredinee nous semble tout a 
fait indiscutable. 

La mise en communication des deux cellules basilaires 
du gametophore ne possede plus la signification d’une 
fecondation : lfefement gamete, comme chez les Ascomy- 
cetes, n’est plus caracferisG qu apres la derniere division nu* 
cfeaire, celle qui donne naissance aux diplogametes et qui 
est suivie de la fecondation dans la feleutospore ; les ptfeno- 
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menes, nous ne saurions trop le repeter, sont exactement 
concordants. 

La comparaison avec les gametanges des Mucorinees 
est aussi vraie que pour Fes Ascomycetes. La fecondation 
n’existe pas entre les gametanges d’un Mucor , par le fqit, 
que la cloison qui les separe disparalt et que les proto- 
plasmes viennent au contact : les energides sexuels nesopt 
specialises qu’apres la derniere division nucleaire , celle qui 
precede immediatement la fusion des noyaux en noyaux 
doubles de copulation (1); si ces divisions nucleaires s’effec- 
tuaient a Texterieur des gametanges, si les energides sexuels 
etaientainsi devenus exogenes, comme pour la teleutospore, 
on n’aurait aucune raison de parler de fecondation dans 
les gametanges, puisque ceux-ci ne renfermeraient plus 
de gametes ; exactement, comme les anciens sporanges, 
transformes en conidiophores, ne renferment plus de 
spores. 

Si on voulait cependani maintenir, sans la preeiser, 
puisque nous en ignorons les caracteres, Tidee de 
fecondation par protoplasmes, il serait beaucoup moins 
logique de la situer dans un organe qui ne contient 
plus de gametes, que dans la teleutospore qui porte les 
diplogametes. 

Ce qui montre bien. par ailleurs, que cette pr^tendue 
fecondation protoplasmique n’existe pas-entre les vestiges 
de gametanges, c’est que chez les Ascomycetes, et aussi a 
un degre moindrechez les Uredinees, Torigine du gamtto- 
phore varie , bien que le resullat final soit toujours le meme : 
en reproduction asexuelle, on aboutit de fagon variable a la 
conidie ; en reproduction sexuelle, on arrive de diverses 
manieres k la formation des diplogametes; en particular 
Torigine du tron$onbinucleetant6t se confond avec lanais- 


U) Cette derniere reroarque est rigoureusement applicable k la fecon 
datioD chez les Diatom^es (Navicula vtridula, Cocconeis Plarentula , etc.). 
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sance tneme du gametophore et lantot s’en eloigne plus ou 
moins. 

Le schema du developpement des Basidiomycetes est 
done caique sur celui des Ascomycetes. 

1° Reproduction asexuelle. Tlialle ayantdes conidiophores 
libres ou inclus dans des conceptacles . 

2° Reproduction sexuelle. Thalle portant de s gameto - 
phores a diplogametes , inclus dans des appareils ou situes 
d leur surface : teleutosores, carpophores, etc .; les relations 
phylog6n6tiqaes de ces gam&tophores avec les gametanges 
ancestraux n'ont laisse que peu de traces, ce qui tient pro - 
bablement pour une grande part ala structure uninuclete du 
thalle: formation de Voe.uf par les diplogametes; germination 
de l r ceu fen un conidiophore. 

La reduction chromatique a lieu comme chez les Asco- 
mycetes a la germination de Vceuf : tout le developpement se 
fait avec la structure haploide ; Va*ufseul possdde la struc¬ 
ture diploide . 

La famille des Uredinees presente dans un grand nombre 
d’especes une complication du developpement extremement 
interessante : on rencontre des ecides et des uredosores qui 
sont intercales dans le cycle ordinaire tel que nous venons 
de l’etablir. 

Nous pensons qu’il convient de considerer ces deux sortes 
d'appareils, ecides et uredosores, comme des gametophores 
de valeur egale aux teleutosores, mais dont les diplogametes 
sont resles parth£nogenetiques ; la parthenogenese de ces di¬ 
plogametes, ecidiospores et urtdospores, serait due a la vi- 
gueur de la nutrition, sur la plante hospitaliere, ce qui aurait 
empeche la f^condation nucleaire de s’efiectuer : cette par¬ 
thenogenese aurait ainsi introduit, chez nombre d'especes, 
dans le cycle du developpement plusieurs generations parthe - 
nogenetiques a thalle binuclei . 

Les caracteres particulars de cette parth6nogen&se sont 
dusa 1’autogamie, e’est-a-dire a l’existence de deux 6nergides 



LA REPRODUCTION SEXUELLE 323 

sexuels dans la meme cellule : on en retrouvera peut-etre 
des exemples par ailleurs. Pour mieux la comprendre, sup- 
posons que dans YAnthophysa vegetans les deux energides 
sexuels, au lieu de s’unir par fusion nucleaire, pour donner 
un oeuf, continuent a rester separes, pendant un nombre de 
generations variables : on aura ainsi des itidividusparth&no- 
genetiqu.es d’une nature speciale possedant deux nogaux: si 
cette parthenogenese se produisait d'une maniere constante , 
le phenomene tendrait a prendre un caractere vegetatif . 

On rencontre egalement chez les Predinees une parth6no- 
genese ordinaire : du moins c’est ainsi que nous interpretons 
le cas unique jusqu’iei et par suite extremement interessant 
signalepar M roe Moreau, de YEndophijllum uninucleatum, qui 
ne forme a aucun moment de diplogametes (1): cette parthe¬ 
nogenese ordinaire peut etre obtenue egalement par la dege- 
nerescence d’un noyau dans les diplogametes : cette dispa- 
rition du second noyau s’observe, selon Maire, dans les eci- 
diospores de YEndophijllum Valerianae-iuberosae. 

Des exemples analogues existent chez d’autres Basidio- 
mycetes : les Godfrinia, en particular, ne forment jamais 
de diplogametes : les jeunes basides, selon Maire, ne ren- 
ferment dans cette espece qu’un noyau. 

Beaucoup d’autres problemes se posent en reproduction 
sexuelle : nous ne les aborderons pas aujourd’hui; pour la 
plupart d’entre eux,la solution exige de nouvelles recherches 
et de nouvelles decouvertes. 

Notre intention, en redigeant ce travail, a et6 de faire res- 
sortir, comme nous la comprenions, 1’admirable simplicity 
qui constitue l’essence meme des phenomenes sexuels : une 
seule definition de la fecondation convient a tous les cas, 
soit chez les animaux, soit chez les vegetaux. 

La fecondation normale consiste dans l union, en une seule 


(1) Un second exemple de la m<*me structure a 616 signal r6cemmenl 
dans une autre esp6ce« 
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cellule — Voeuf—de deux gametes qui sont des &Uments com-r 
plets; cette union nest rialisee que par la fusion nucleaire: les 
noyaux qui se fusionnent apportent chacun un nombre n de 
chromosomes qui est celui de Vespice considtr&e : le noyau 
de Voeuf est done un noyau double possedant 2 n chromo¬ 
somes : les gametes sont le plus soavent specialises en sper- 
matozoide et oosphere ; mais ils peuvent etre rtduits d 
Vetat d'energides sexuels : la reduction chromatique qui se 
produit , soit a la germination de Voeuf, soit plus tard, nen 
est pas modifi.ee . 

En ce qui concerne les Champignons, la ou les diffieultes 
semblaient inextricables, on se trouve finalement eu face d’une 
conception extremement simple de la reproduction sexuelle. 

Les Champignons inferieurs possedent, comme les Algues 
inferieures, uue reproduction sexuelle par gametanges: chez 
beaucoup d’entre eux, Peronosporees, Mueorinees, les ga¬ 
metes rtduitsa l’etat d’energides sexuels, se fusionnent soit 
dans le gametange femelle, soit dans la zygospore. 

Cette gametangie a fait place chez les Champignons supt- 
rieurs a l’autophagie : les gametanges sont remplaces par des 
gametophores d diplogamttes ; la fecondation s’opere entre 
les deux energides sexuels des diplogametes : il en resulte un 
ceuf qui germe immtdiatement en donnant des ascospores ou 
des basidiospores ; cette germination est accompagnee d'une 
reduction chromatique ordinaire . 

Les differents modes de formation du gametophore a di¬ 
plogametes, n’ont d’inttrtt que parce qu’ils permettent,dans 
quelques cas, de voir comment I’autophagie s’est substitute 
a la gam&tangie primitive des Champignons inferieurs: ainsi 
se trouve etablie la phylogtnie de la sexualite. 

Tout le developpement, chez les Champignons, — sporo- 
phyte et gamttophyte — se fait avec la structure haploide : 
le nombre de noyaux, renfermts dans une meme cellule, n’a 
par lui-meme aucune importance : le nombre de chromo¬ 
somes contenus dans un mSme noyau seul importe: ilnexiste 
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done pas de stade diploide, correspondant au sporophyte 
secondaire des Metaphytes. 

Les Champignons constituaient le plus serieux obstacle a la 
conception d une reproduction sexuelle toujours la meme, 
dans ses caracteres essentiels, a tous les degres du regne 
vegetal etdu regne animal;si cet expose pouvaitcontribuer, 
comme nous Tesperons, a fairedisparaitre cet obstacle, notre 
but serait largement atteint 
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PLANCHE 1 <» 


Va u cheria un cinata, K tz. 

Fit;. 4. — Fragment du thalle montrant les nombreux cliloroleucites, 
les noyaux et ties pigments ebromatiques extranucleaires. 

Fin. 2. —.leune oogone et jeune anlheridic. 

Fir. 3. — L’oogone se creuse d’une vacuole cenlrale. 

Fig. 4. — 11 se forme une oloison a la base de I’oogone multinuclee. 
Fjr. — Dgggnerescence de la plupart des noyaux de Foogone. (Xon a 
la chambre claire.) 


(1) Toutcs nos figures, sauf indication contrairc, sonl lu reproduction do figures 
fnites ala cliunibro claire. I.e grossissement esl en general de IKK) environ; les 
exceptions sci onl signalees dans Implication des planches. 





PLANCHE II 


Vauchoria uncinate Klz. 

Fig. 1-2. — Un seul noyau subsisle ; derniers vestiges des noyaux 
d£gener6s. (Fig. 2 non a la chambre claire.j 


Vaucheria geminate D. C. et V. hamate (Vaucb.) Walz. 

Kin. .'1. — Un oogone d’une fructification de V. geminate donna deux 
lilaments antlieridiens 

Kjg. 4. — L’oogone averts d’une fructification de V. Iiainata donne 
une fructification nouvelie de \\ hainata dont I’oogone avorte donne a 
nouveau une fructilication de V. hainata. (I.a figure 4 et les six suivantes 
sont reproduiles avec un grossissement indolerminS.) 

Kiu. i». — Une fructification de V. gem mala dont un oogone est avorU 5 
et a donut^ une nouvelie fructification de V. geminate. 

Km. G. — Une fructification de V. hainata dont l’oogone est avorte et 
a donne une fructilication de V. geminate. 

Fit;. 7. — Une fructification de V. hainata dont le raineau femelle 
avorte deux fois et donne enfin une nouvelie fructification de V. hamate. 

Fig. 8. — Une fructification de V'. geminate dont un rameau femelle 
avorte plusieurs fois el porte a son extrSinite une fructification de V. 
hainata. 

Fig. 9. — line fructilication de V. hainata dont l’anthSridie est avortee 
et a donn6 une fructification de V. geminate avec une anth6ridie lal^rale 
suppISmentaire. 

Fig. 10. — rn mfime tlialle portant cote a cote des fructifications de V. 
geminate et de F. hamate. 









l’LANCHE III 


Cunninqhamclla echinulota. Thaxter. 

Fig. 1 — Thalle. 

Chuctostyluin Fresenii. Van Ticgh. et Le Monnier. 

Fig. 2. — Thalle ; deux noyaux montrentun ccntrosome extranuch'aire 
(inorne grossissement que fig. I). 

Zygorhynelws Moelleri. Vuill. 

Fic. 3. — Thalle ; noyaux on amitose. 

Fio. 4. — Chlamydospore. 

Fk;. 5. — Noyaux au repos, cenlrosomes extranucleaires. (Les lig. 5 a 
26 sont reproduces avec un grossissement de 3000 environ.) 

Mucor sylvaticns. Hagern. 

Fic. (>. — Noyaux au repos, centrosomes extranucleaires. 

Fk;. 7. — Debut d’une mitose, le centrosome s’esl divisE en deux 
Fic. 8. — Fuseau dans une zygospore. 

.Fic. 0. — Plaque Equatoriale dans un filament. 

Fic. 10*11. — Debuts d’anaphase dans un filament. 

Fig. 12. — Stade tonnelet dans un filament. 

Fk;. 13-14. — Reconstitution de nouveaux noyaux dans un filament. 
Mucor hiemalis. Wehmer. 

Fig. 15. — IJn stade de la division du noyau dans un filament. 

Phycomyces nitens. (Agardh) Kunze. 

Fig. 10-17-18. — Plaques equatoriales dans un jeune sporange. 

Fig. 19. — Anaphase dans le jeune sporange. 

Fig. 20-21-22 23. — Plaques Equatoriales dans les suspenseurs. 

Fig. 24-25-26. — Anaphases dans les suspenseurs. 

Circinella couiea. Moreau. 

Fig. 27. — Jeune sporange. 

Fig. 28. — Separation des protospores uninuclEEes 

Fig. 29. — Spores plurinuclEees dans le sporange a maturite. 







PLANCHE IV 


lthizopus nigricans. Ehrenberg. 

Fir,. 1.—Portion de jeune sporange. ('Son a la chambre claire.) 

Fir,. 2. -r Portion de sporango un peu plus Age. (Non a la chambre 
clairo.) 

Km. 3. — Portion de columella avec noyaux chromatiques, amitoses et 
karyogamies. (Non a la chambre claire.) 

Fig. 4. — Separation desspores plurinucleees. (Non a la chambre claire.) 
Fk;. b. — Los spores plurinucleees dans le sporange. 

Phycomyces nitens. (Agardb) Ivunze. 

Fig. 6. — ieuno sporange; noyaux en mitose. 

Fig.* 7. — Separation de spores plurinucleees. 

Fig. 8. - Spores mures. 






PLANCHKV 


Rhizopus ramosus. Moreau. 

Fig. 1-2. — Sporangiophores ramifies. (Urossissement ind6termine pour 
les fig. 1 a 7.) 

Fig. 3. — ftenflement sur le trajet d’un sporangiophore. 

Fig. 4. —Sporangiophore ramilie ; au point de bifurcation il montre un 
renflement, vestige d’un sporange avorte. 

Fig. 5. — Un renflementsporangial avorte donne deux pedicelles sporan- 
gif^res ; celui de gauche se renfle puis prolifere deux nouveaux pedicelles 
fructiteres. 

Fig. 6.— Un sporangiophore ramifiS ; des traces du sporange primitif 
unique subsistent sous la forme d’un 16ger renflement d’ou divergent 
quatre pedicelles fertiles. 

Fig. 7,— I n renllement sporangial sterile donnequatre rameaux fertiles. 

Fig. 8. — Spores de Rh. ramosus. (MGme grossissemenl que les spores do 
lift, myricans, PI. IV, fig. 5.) 




BLANCHE VI 


Mucor spinescens. Lcndner. 

Fit;. 1. — Jeune sporange. 

Fin. 2. — Sporange encore jeune ; le proloplasme vacuolaire se dispose 
en cordons a droite. (Non a la cliainbre elaire.) 

Fki. 3. — Fes cordons protoplasiniques s’Gtranglent en grains de 
chapolet ; chacun donne une spore. 

Fie. 4. — Sporesgoneralementuniuucl^ees, rarementbi-ou plurinucleees. 


Cunninghamella echinulata. Thaxter. 

Fig. 5. — Formation des conidies sur la tote renllee d’un conidiopliore. 
Fid. 6. — Spores ratires. 

Cunninghamella Hertholletiae. Stadel. 

Fin. 7. — Debut de la tote renllee d’un conidiophore. 

Fid. 8. — Formation des conidies sur la t6te renllee du conidiophore. 







PLANCHE Vll 


Syncephalastrunj cinerevm. Hainier. 

Fig. 1. —Production de bourgeons? sur une lelerenll<!*e;quelquesnoyaux 
s’elirent pour passer dans les bourgeons. 

Fig. 2. — Chaque bourgeon devient un tube recliligne reuni a la teite 
renll£e par dfe fins sterigmates que dcs noyaux travel-sent encore en 
s’etirant. 

Fig. 3. —• Spores, gSneralement uninucl£ees, en ranges rectilignes 
autour d une t6te ranfllc. 

Fig. 4. — Fructiiication anormale ou la tiHe renf!6e est lat£raleau lieu 
d’etre terminale. 

Fig. 5-G-7-8-9. - Premiers debuts de la formation des spores dans 
les baguettes sporogenes ; cette formation n’est ni centripfete ni centri- 
Fuge. 

Fig. 10. Spores a Pintfu-ieur d’un lube sporogene. (Non a la chambre 
claire.) 


Syncephalaslrum ractwosum. Cohn. 
Fig. 11 . — Spores a Pintdrieur d’un tube sporogene. 
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PLANCHE VIII 


Mucor svlv&ticus. Hagein. 

Fig. 1. —■ Jeune zygospore. 

Fir.. *2-3. — I)nux coupes successivos de la mime zygospore ; noyaux 
sexuels, fissions de noyaux, noyaux dugeneres. 

Fig. 4-ii. — Deux coupes successivosd'une autre zygospore : noyaux de 
fusion, noyaux en d^generescenee, cristaux de mucorine. 

Fig. 0. — Zygospore deja agee ; noyaux de fusion et noyaux on d<*gene- 
rescence. 




PLANCHE IX 


Mncor biemalis. Welimer. 

Fin. 1. — Zygospore jeune, fusions de noyaux. 

Fio. 2. -r Zygospore plus Ag£e ;noyaux de fusion, noyaux soxuels el 
noyaux d£g6n£r£s. 

Fio. 3. — Zygospore Ires vieille. (L’exospore est enlevee ) 

Mncor geuevensis. Lnndnor. 

Fio. 4. — Corpuscules mtHacliromatiques dans une zygospore Agee, 
(l/exospore est enlev£e ) 

Fio. S>. — Jeune zygospore ; fusions de noyaux. 

Fio. C. ~ Portion de zygospore Agee. 
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PLANCHE X 


Sporodinia grandis. Link. 

Km. 1. — Portion de zygospore. Noyaux en fusion et noyaux do fusion. 
Mucorine. Les ornements de. la membrane apparaissent sons la fiaroi pri¬ 
mitive dds gamtilanges. 

Fig. 2. — Formation precone des ornements des deux cdt£s de la mem¬ 
brane mitoyenne des deux garnetanges de la me me zygospore. Pans le 
proloplasma de la ligure 1 on trouvo les fragments des ornements deposes 
sur la paroi mitoyenne dans une region ou celle-ci a disparu. 

Absidm Orchidia. (Vuill.) llagem. 

Fig. 3. — .leune zygospore. 

Fig. 4. — Zygospore un peu plus agee; fusions de noyaux. 

Fn.. t>. Protoplasme d’une zygospore plus agee avec noyaux de 
fusion, noyaux sexuelsel noyaux en d^generescence. 
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PLANCHE XI 


Ahsidia Orchidis. ^Vuill.) Ilagem. 

Fig. I. — Corpuscules metachromaliques dans une zygospore. 

Fio, 2. — Corpuscules metachromaliques dans une zygospore plus 
a gee. 

Ahsidiu spinosu. Lemlner. 

Fin. 3. — Zygospore encore jeune avec trois sorles de noyuux : noyaux 
ile fusion, noyaux scxuels, noyaux on degenerescence. Par exception les 
deux suspenseurs portent des fulcres. 

P/iycomyccs nitons. (Agardii) Kunze. 

Fid. 4. — Portion de protoplasme avec fusions do noyaux. 

Zygorhynchus Bornardi . Moreau. 

Fid. 1». — Jeune zygospore au moment de la resorption de la mem¬ 
brane miloyenne des deux gametanges. 

Fid. 0. — Jeune zygospore ; les noyaux se placent par paires. 

Fig. 7. — Jeune zygospore ; fusions do noyaux. 

Fig. 8. — Zygospore plusagee; noyaux de fusion ; deux noyaux sexuels 
se fusionnent encore. 
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PLANCHE XII 


Zygothyu eh its Yuilleuiiiui . Nam y 1. 

Fig. i. Jeune zygospore. 

Fig. 2*3. — Deux coupes successives duns la iin'me zygospore : fusions 
denoyaux. 

ZygorJiync/ius Moellori. Vuill. 

Fio. 4-5i. — Jeunes zygospores ; fusions de noyaux. 

Xygorhynchus Dnngaurdi. Moreau. 

Fig. 0-7*8. — Stades suecessifs d<- la formation des gametanges 
dessines respeclivement a 2 li. 30, 4 h., 5> u. 0!». ((irossissement indeter- 
min6.) 

Fig’. 0. — Zygospore encore jeune ; noyaux de tallies diverges, les plus 
petils d^generent. 

Fig. 10. — Zygosporeun peu figee, quntre noyaux sexuels; les autres, de 
tailles variables, sont en d£generes< , ence. 

Fig. 11. — Vieille zygospore ; un noyau de fusion ; les deux autres se 
fusionnenl. Des points cliromatiques repiY\senteut les noyaux degOneres. 

Fig. 12. — Vieille zygospore ; deux gros noyaux de fusion. 
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Hhizopus nigricans. Klirenb. 

Fin. 1. — Toute jeune zygospore ; les deuxgarn6tangos sonl encore se- 
paivs par une cloison imparfaile et Tun d'eux communique librement avec 
son suspenseur ; lestrabecules protoplasmiques et les noyaux allonges du 
suspenseur rendent comple du couranl de protoplasme qui vient du 
llialle. 

Fin. 2. — l>ebut de Karyogamies multiples. Quelques noyaux deg6- 
norent. La presence de noyaux en fusion dans une zygospore ou les pro¬ 
toplasmas des deux gam6tanges paraissent lie sV-lre pas encore m^lang&s 
laisse pe.nser que les noyaux d’un m^me gamStange peuventse fusionner 
entre eux. 

F*;. 3. — Zygospore deja a gee ; gros noyaux de fusion ; noyaux de- 
generes. 




PLANCHE XIV 


Aspergillus repens, de Bary. 

Fig. 1-2-3. — Jeuncs ascogones plurinucI66s. 

Fig. — Ascogone avec un premier lilament recouvrant assimilable a 
un trophogone ; l’ascogone est exceptionnellement renlle. (Non a la 
chambre elbire.) 

Km. r>. — Jeune poritheee ; l’ascogone est plurinuclSi'i, il commence a 
se cloisonner. 

Fks. 6. — Jeune p6rith6ce ; le cloisonnement de l’ascogone continue, 
1'asc.ogone seramilie. Aucune fusion de noyaux n’a encore eu lieu. 

Fjg. 7. — P6rithece un peu plus ag(\ Ascogone a cellules binucl^ecs ; 
dans l’une estun gros noyau de fusion. * 

Fig. 8. — Poritheee age : cellules de Tascogone binuclgees, fusion dan- 
geardienne, cellules a un seul noyau de fusion, asques. 

Entylonm Caleudulae. (Oudemans) de Bary. 

Fu.. 0-10-11-12. — Spores sur le Irajet ou ii rextremite d’un filament. 
Non a la chambre claire.) 

Fig 13. — Spore a deux noyaux rapproches 

Fig. 14-1 Ei-1G-17-18-19 — Fusion des deux noyaux etde leurs nucleoles. 
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PLANCHE XV 


Phragmidium subcorticium (Schrank) Winter. 

Etude de la duplication des noyaux ; d6veloppement du cieoma. 

Fig. 4. — Premiers d6buls du d6veloppement du cmoma (gr. : 800). 

Fig 2. -j- Les cellules basales d£lachent chacune une cellule sterile k 
leur extr6mit6 sup^rieure fgr. : 1200). 

Fig. 3. — Formation de chaines de cellules sl6riles entre deux cellules 
6pidermiques (gr. : lOOOi. 

Fig. 4. — Pr66cide (gr.: 1000). 

Fig. 5. — Duplication des noyaux a la base du cmoma (gr. : ^000). 






PLANCHE XVI 


Phragmidium subcorticium (Schrank) Winter (gr.: 1700) (Suite). 

Fig. 1. — D6butde fusion de deux cellules basales. 

Fig. 2. — La partie sup£rieure de la cloison mitoyenne a disparu. 

Fig. 3-5. — Stades plus avanc£s de la fusion. 

Fig. 0. — La cloison mitoyenne a compl&tement disparu. 

Fig. 7. — Fusion de deux cellules basales dont une seule a detache une 
cellule sterile. 

Fig. 8, 9. — Fusions de deux cellules superposees. 

Fig. 10. - Fusion d'une cellule basale el d’une cellule sous-jacente 
quelconque. 

Fig. 11-14. — Vestiges de fusions cellulaires ; formation de*ia premiere 
cellule-mfcre d’6cidiospore. • 

Fig. 15. — Vestiges de fusions cellulaires ; separation de la premiere 
6cidiospore et de sa cellule intercalaire. 

Fig. 16. — Triple fusion cellulaire el cellule-more trinucieee. 

Fig. 17. — Les deux modes de formation de cellules binucie6es realises 
dans deux cellules basales voisines. 

Fig. 18. — Portion de sore encore jeune. 





PLANCHE XVII 


Puccinia Violtu (Schuin.) D. C. (gr. : 800). 

Etude de la duplication des noyaux : diiveloppement de l’Scidie. 

Fig. 1 . — Premier stade de la formation de l’Scidie : diffe'renciation du 
stroma Sous ^pidermique en deux portions, une portion sup6rieure st6- 
rile, une portion inf&rieure fertile. 

Fig. 2. — Stade plus avanc6 ; les cellules sup^rieures de la region fer¬ 
tile s’allongent; quelques-unes d^tachent des cellules st6riles k leur extr6- 
mit6 sup6rieure. 







PLANCHE XVIII 


Puccinia Violas (Schum.) D. C. (Suite). 

Fig. 1, 2. —Formations de cellules studies (gr. : 800). 

Fig. 3. — Une couche de cellules studies surmonte la couche de cel¬ 
lules basalps ; deux d'entre ces derni&res sont fusionn^es (gr. : 2000). 
Fig. 4-9. — Fusions de deux cellules basales (gr. : 2000). 

Fig. 10-12. — Vestiges de fusion cellulaire a la base de jeunes files 
6cidiennes (fig. 10, gr. : 800 ; fig. U. 12, gr. : 1000). 

Fig. 13. — Formation de la part e sup6rieure du pseudo-p^ridium 
(gr. : 800). . , 

Fig. 14. — Formation de lapartie lat^rale du pseudo-p6ridium f (gr. : 800). 








PLANCHE XX 


litidophyllun Euphorbiw{ D. G.) Winter var. uuinuc valum (gr. : 800) (Suita). 

Kjg. 1. —) Les cellules sup'rieures de la couelie profonde, fertile, s al- 
longent san.s se fusionner. 

Fig. 2. — Formation d*‘s premieres cellules-meres d’6cidiospores 
uninucl^es. 








PLANCHE XXI 


Endophyllum Euphnrbioe (D. 0.) Winter var. uuinudea tvm ( Suite ). 

Fig. i. — Portion de sore d6velopp6, aux cellules uninucl66es (gr. : 800). 
Fig. 2. — Portion de pseudo-pGridium (gr. : 800). 

Fig. 3-5. — Mitoses dans les cellules-meres dVcidiospores (gr.: 4600). 
Fig. 6. — Mitose dans une cellule basale (gr. : 1600). 

Fig. 7. — Mycelium uninucl<§6 a la base d’un sore ilg6 (gr. : 800). 

Fig. 8. — Ecidiospores Fibres, uninucl£des (gr.: 800). 

Fig. 9. — Ecidiospores mitres (gr. : 800) 

Fig. 10-15. — Germinations d’ecidiospores. 
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PLANCHE XXII 


Puccinia Malvacearnm Mont. (gr. : 800). 

Etude de la duplication des noyaux. 

Fig. 1. — Cellules superftcielles allonges d’un jeune t6leuto$ore au 
moment de la duplication des noyaux. 

Fig. 2-9. — Cytogamies. 

Fig. 7-9. — Formation de ehaines de cellules binucl66es. 


Puccinia Buxi D. C. (gr. : 800). 

Etude de la duplication des imyaux. 

Fig. 10. — Mycelium intercellulaire uninucl6e el suQoiis. 

Fig 11.—Cellules superficielles allonges d’un jeune t£leutosore au 
moment de la duplication des noyaux. 

Fig. 12-15. — Cytogamies. 

Fig. 16. — Formation d’une chaine de cellules binucl66es. 

Fig. 17. — Mitose dans une cellule-mere de t6leutospore. 





PLANCHE XXIII 


Uromyces Fioariae (Schum.) Winter (gr. : 800). 

Etude de la duplication desnoyaux. 

Fig. 1 . — Mycelium intercellulaire uninucl66 et sugoir. 

Fig. 2-4. — Cytogamies. 

Fig. 5. — Naissance de deux teieutospores sur une mdme cellule 
binucl66e. 

Fig. 6. — Mycelium binucl66 au voisinage des teieutospores. 


Uromyces Scillarum (Grev.) Winter (gr. : 800). 

Fig. 7-9. — Mycelium binuciee intercellulaire. 

Fig. 10. — D6but de la formation d’un t61eutosore. 

Fic. 11. — Stade plus avancS. 




PLANCHE XXIV 


Coleoaporium Seneoionis (Pers.) Fries. 

I. Mitose somatique. 

Fig. i. — Jeunes cellules basales de la seconde forme 6cidienne 
(gr.: 800). 

Fig. 2. — Id. Noyaux au repos, (gr : 1300). 

Fig. 3-11. — Mitoses somatiques (division conjugu6e) dans les cellules 
basales (gr. : 1300). 

Fig. 12-16. — Id. dans les cellules-mfcres des Scidiospores (gr. : 1300). 
Fig. 17. — Formation d’une chaine 6cidienne (gr. : 800). 

II. Etude de la t61eutospore. 

Fig. 18. — Jeune tSleutospore binucl£6e (gr. : 800). 

Fig. 19. — Les deux noyaux sont au contact (gr.: 800). 

Fig. 20. — T61eutospore avec noyau de fusion (gr. : 800). 

Fig ; 21-23 — Slades successifs de la formation du promyc61ium ipterne 
(gr. : *800). 

Fig. 24. — Un noyau de jeune t61eutospore avant la fusion (gr.: 3000). 
Fig. 25. — Fusion des deux noyaux dans la leleutospore (gr. : 3000). 

Fig. 26. — Noyau de fusion (gr.: 3000). 





PLANCHE XXV 


Coleosporium Seneciouis (Pers.) Fries (gr. : 3000). 

Etude de la reduction chromalique. 

Prophase de la premiere mitose du noyau de fusion. 

Fig. 1. — Transformation du r^seau nucl£aire'en filaments minces. 

Fig. 2, 3. — Noyaux h filaments minces (noyaux leptot&nes). 

Fig. 4, 5. — Noyaux a filaments minces appari£s (noyaux zygotenes). 
Fig. 6. — Spir&me 6pais (noyau pachytfene). 

Fig. 7. — D^roulement du spirfeme epais. 

Fih. 8,9. - Commencement du dSdoublement longitudinal du splrfeme 
epais. 

Fig. 10. — Spir&me dedouble (noyau strepsitene). 

Fig. 11-13. — Stades successifs de la formation des chromosomes 
definitifs. 

Fig, 14-16. — Chromosomes definitifs (diacinfcse). 




PLANCHE XXVI 


Coleosporium Senecionis (Pers.) Fries (gr. : 2400) (Suite). 

Premiere mitose du noyau de fusion depuis'la formation des chro¬ 
mosomes d6finitifs jusqu’a la telophase. 

Fig. 1, 2. — Chromosomes d£finitifs (diacinfcse). 

Fjg. 3-9. — M^laphase. 

Fig. 10-29. — Anaphase. 

Fig. 30. — Un pole du fuseau 4 la fin del’anaphase. 

Fig. 31-35. — Telophase. 





PLANCHE XXVII 


Coleosporium Senecionis (Pers.) Fries 'gr. : 2400) (Suite). 

Iotercinfese et seconde cinese du noyau de fusion. 

Fig. 1, 2. — Achievement de la telophase de la premiere mitose. 

Fig. 3, £. — Noyaux resultant de la premiere division. 

Fig. 5, 6. — Transformation du reseau en spireme (commencement de 
la secon e division). 

Fig. 7, 8. — Le spireme se place sur le fuseau. 

Fig. 9-15. — Metaphase de la seconde division. 

Fig. 16-19. — Anaphase. 

Fig 20-22. - Telophase. 


Coleosporium Melampyri (Rebent.) Klebahn (gr. : 3000). 

Fig. 23-28. — Prophase de la premiere mitose depuis le reseau jusqu’au 
spireme epais. 





PLANCHE XXVIII 


Coleosporium Son chi (Pers.) L6v. (gr. : 3000). 

Fig. 1-10. — Premiere raitose du noyau de fusion depuis ie spirfeme 
6pais jusqp’a la telophase. 

Coleosporium Seoecionis (Pers.) Fries. 

Chondriome. 

Fig. 11. — Mitochondries et chondriocontes dans le mycelium sous- 
Scidien. 

Fig. 12-14.—Chondriome des Scidiospores (seconde forme Scidiennei 
(gr.: 800). 


f'uccinia Malvacearum. Mont. 

Chondriome. 

« 

Fig. 15. — Chondriome dans le mycelium au-dessous d’un teleutosore. 
Fig. 16. — Chondriome dans une jeune tdeutospore (gr. : 800). 

Fig. 17. — Chondriome dans un p6dicelle de tSleulospore. 

Fig 18. - Mitochondries dans des t61eutospores Ag6es couples trans- 
versalement (gr.: 800). 








